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ROSCOEA PURPUREA SM, EINE ZINGIBERACEE 
MIT HEBELMECHANISMUS IN DEN BLUTEN. 


MIT BEMERKUNGEN UBER DIE ENTFALTUNGSBEWEGUNGEN 
DER FERTILEN STAUBBLATTER VON SALVIA. 


Von 
WILHELM TROLL 
(Miinchen). 
Mit 15 Textabbildungen. 
(Hingegangen am 24. September 1928.) 


Einleitung. 

In meinem Buche ‚Or ‚anisation und Gestalt im Bereich der Blüte‘ ! 
habe ich an einer Reihe von Beispielen die Konvergenz der Blüten zahl- 
reicher Zingiberaceen nack der Gestalt einer Lippenblüte hin aufgezeigt. 
Besonders interessant sind dabei jene Fälle, wo die Angehörigen ein 
und derselben Gattung, die im taktischen Aufbau ihrer Blüten voll- 
kommen übereinstimmen, dennoch in deren Gesamtgestalt auffallende 
Unterschiede aufweisen. 

Die Gattung Kaempfera z. B. gehört ihrer Blütenorganisation nach 
ganz dem Hedychium-Typus an. Wir haben zwei trimere Perianthkreise, 
die äußerlich kaum oder nur sehr wenig hervortreten. Die Auffälligkeit 
der Blüte ist vielmehr den eigenartigen Staminodien zuzuschreiben, die 
in Vierzahl vorhanden sind. Während aber die beiden Staminodien 
des äußeren Kreises frei sind und die großen seitlichen ‚Flügel‘ bilden, 
sind die des inneren Kreises miteinander zum Labellum vereinigt, dem 
das einzige fertile Staubblatt der Blüte gegenübersteht. 

Die gestaltliche Verschiedenheit der Blüten z. B. von Kaempfera 
pandurata und marginata beruht nun vor allem darauf, daß bei ersterer 
die Entfaltung des Perianths und der Staminodien unvollständig erfolgt, 
d.h. anderen Arten der Gattung gegenüber gehemmt ist. Darauf weist 
schon die unvollkommene Ausbreitung des Labellums hin, vor allem 
aber die Lage der drei Perianthblätter des inneren Kreises und der 
seitlichen Staminodien. Bei Kaempfera marginata spreizen diese etwa 
rechtwinklig von der Blütenachse ab. Bei Kaempfera pandurata dagegen 
neigen sie zusammen und nehmen das Labellum zwischen sich, so daß 
eine röhrenförmige Blütengestalt mit weit geöffnetem Saum entsteht, 


1 Berlin 1928, S. 307 ff. und $. 329 ff. 
Planta Bd. 7. 1 
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Kaempfera marginata verkörpert den Typus der geschlossenen Lippen- 
bliite nach Art von Linaria oder Antirrhinum. Freilich ist das nur még- 
lich auf Grund einer eigenartigen Modifikation des fertilen Staubblattes. 
Denn da die seitlichen Staminodien, welche bei Kaempfera pandurata 
an die Stelle einer Oberlippe treten, hier infolge der vollständigeren Ent- 
faltung der Blüte weit voneinander abstehen, so muß das fertile Staub- 
blatt hier die Oberlippe ersetzen. Es ist also bei dieser Art zur Bildung 





Abb. 1. Infloreszenz von Roscoea purpurea. Sie ist fast ganz in der Scheide des obersten 
Laubblattes verborgen, eine Blüte hat sich entfaltet. Etwas verkleinert. 


einer héchst eigenartigen sekundären Bliitengestalt gekommen. Die 
Sekundärblüte besteht allein aus dem Labellum und dem ihm anliegen- 
den fertilen Staubblatt, dessen Konnektiv nach vorne in zwei zuriick- 
gebogene Zipfel ausgewachsen ist und auch sonst sich durch starke 
Breitenentwicklung zum gestaltlichen Ersatz der Oberlippe qualifiziert. 


Ein besonders bemerkenswerter Fall einer solchen Konvergenz ist 
nun Roscoea purpurea Sa. '. Taktisch verhält sich ihre Blüte genau ebenso 
1 Veranlassung zu der vorliegenden Untersuchung gab der Umstand, daB ich 


die Pflanze in diesem Jahre lebend beobachten konnte. Sie bliihte unter den frei- 
lich selten giinstigen Bedingungen des heurigen Sommers im Freiland des hiesigen 
















eine Zingiberacee mit Hebelmechanismus in den Blüten. 3 


wie die von Kaempfera-Arten. Vom Perianth ist der äuBere Kreis ganz 
im Tragblatt der Bliite geborgen; aber auch der innere Kreis tritt nicht 
sehr auffällig in Erscheinung und überläBt die Gestaltbildung der Bliite 
fast vollständig den petaloiden Staminodien. Von diesen sind die beiden 
vorderen ebenso wie bei anderen Hedychieen zu einem zungenférmigen, 
leicht doppelt ausgerandeten Labellum verwachsen, das weit aus der 





Abb. 2. Roscoea purpurea. I Blüte im Längsschnitt (etwas seitlich von der Mediane, so daß das 
fertile Staubblatt nicht angeschnitten ist). JZ Oberlippe im Querschnitt, etwas unter dem An- 
therenende. Ph hinteres (medianes) Perianthblatt des inneren Kreises, Pv eines der beiden vor- 
deren (lateralen) Perianthblätter des inneren Kreises, F1 laterale Staminodien des äußeren Stami- 
nalkreises (‚Flügel‘), L Labellum, A Anthere des fertilen Staubblattes, Sp deren basale Sporne, 
F Filament, G Griffel, n Narbe. Vergr. 
Blüte hervorragt und nach unten gebogen ist. Es bildet die Unterlippe 
(Abb. 1 und 2 J). Die Oberlippe setzt sich zusammen aus den Stamino- 
dien des äußeren Kreises und dem medianen Glied des inneren Perianth- 
abschnittes, das kahnförmig gewölbt ist und die beiden Staminodien 
in sich vereinigt. Diese sind hier nicht wie bei anderen Arten flügelartig 
ausgebildet, sondern von gedrungener Gestalt und dicklicher Beschaffen- 
heit; namentlich ist die Mittelrippe an ihnen kräftig entwickelt. Im 
Querschnitt (Flin Abb. 2 II) zeigt sich, daß sie sehr stark asymmetrisch 
botanischen Gartens sehr ausgiebig. Ihre Heimat ist der mittlere und östliche 


Himalaya (Kamaon und Sikkim). 
1* 
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sind: ihre inneren Hälften sind bedeutend größer als die äußeren und 
greifen über dem fertilen Staubblatt übereinander, während die äußeren 
saumartig nach außen umgebogen sind. Die ganze Oberlippe bietet im 
Querschnitt das aus Abb. 2 IJ ersichtliche Bild, d. h. sie stellt ein helm- 
förmiges Dach dar, wie es etwa an den Blüten von Salvia-Arten vor- 
kommt, mit denen die Blüten unserer Zingiberacee auch in der Gesamt- 
gestalt — Lippenform mit aufgesperrtem Rachen — die größte Ähnlich- 
keit haben. 

Die Konvergenz nach Salvia erstreckt sich aber nicht bloß auf die 
Gesamtgestalt der Blüte; wie schon Lync#! bemerkt hat, besitzt 
Roscoea auch eine ganz ähnliche Bestäubungseinrichtung, nämlich einen 
Hebelmechanismus, der beim Besuch der Blüte durch geeignete Insekten 
in Wirkung tritt und die Bestäubung der Tiere mit Pollen bewirkt. 

Die Darstellung, die Lynch von Roscoea gegeben hat, bleibt ganz 
im Rahmen einer Notiz und ist schon als solche ergänzungsbedürftig. 
Vor allem aber hat Lyncu die Entwicklungsgeschichte gänzlich vernach- 
lässigt, die in der Frage nach der morphologischen Bedeutung der beiden 
spornartigen Antherenfortsätze allein Auskunft geben kann. Deshalb 
konnte sich auch später bei SCHUMANN in diesem Punkte ein Irrtum 
einschleichen. Seither hat sich meines Wissens allein GoEBEL® für die 
Pflanze interessiert und sie als Beispiel für passive Gelenkbildung an 
Staubblättern in dem betreffenden Abschnitt seiner ,,Entfaltungs- 
bewegungen“ erwähnt. Das Gelenk ist aber nicht bloß passives Gelenk, 
sondern auch aktiv am Entfaltungsvorgang beteiligt. 

Das alles macht eine von Grund aus neue Darstellung notwendig, die 
durch Ausblicke allgemeinerer Natur und die Heranziehung noch anderer 
Formen erweitert werden soll. Ferner zeigte sich beim Vergleich der 
Bestäubungseinrichtung von Roscoea mit der von Salvia, daß auch diese 
noch ganz ungenügend bekannt ist, trotzdem ihre Beschreibung seit 


1 Lynch, R. J.: On a contrivance for cross-fertilization in Roscoea purpurea ; 
with incidental reference to the structure of Salvia Grahami. Journ. Linnean Soc. 
Bot. 19, 204—206 (1881—1882). 

2 Eine ganz ähnliche Bestäubungseinrichtung wie Roscoea besitzen die Arten 
der ihr nächst verwandten Gattungen Curcuma und Cautleya. Sie konnten aber 
von mir nicht herangezogen werden, weil mir gerade keine Blüten davon zur Ver- 
fügung standen. Vgl. dazu DELPIno (Ulteriori osservazioni II/2, S. 139), ferner 
Kxnur# (Handbuch der Blütenbiologie III/1, 8.177) und Schumann in ENGLER: 
Das Pflanzenreich H. 20 (IV, 46), Zingiberaceae, S. 23. DELPINO beschreibt die 
„Schaukeleinrichtung‘‘ von Curcuma cordata: ,,L’antéra & bicalcarata con calcari 
perpendicolarmente imminenti all’entrata del fiore. Penetrandovi un pronubo, 
urta in detti calcari e fa reclinare le antére che si confricano sul suo dosso. E una 
specie di movimento ad altalena.‘“ Eine bildliche Darstellung des Bestäubungs- 
vorganges findet der Leser bei SCHUMANN (a. a. O. S. 24, Fig. 6 E, F). 

3 Die Entfaltungsbewegungen der Pflanzen und deren teleologische Deu- 
tung. 2. Aufl. Jena 1924. S. 80. 
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SPRENGEL fast bis zum ÜberdruB wiederholt worden ist. Der Mangel 
liegt auch hier in der Vernachlässigung namentlich der späteren Stadien 
der Entwicklungsgeschichte. Die Stellung der Staubblätter in der ge- 
öffneten Salvia-Blüte ist das Endglied in einer Kette von Entfaltungs- 
vorgängen und kann deshalb nur verstanden werden, wenn man ihr 
Zustandekommen verfolgt. Dies soll zunächst geschehen. 


I. Die Entfaltungsbewegungen der fertilen Staubblätter von Salvia. 

Bekanntlich sind an den fertilen Staubblättern von Salvia die beiden 
Antherenhälften, deren eine bei vielen Arten regelmaBig verkiimmert 
ist, durch ein meist ansehnliches Gewebestück von filamentähnlichem 
Aussehen voneinander getrennt, das SPRENGEL z. B. noch für das eigent- 
liche Filament hielt, wenn er sagte: ,,An den Seiten des vordersten Teils 
der Kronréhre sind zwei länglichte Kérper angewachsen, welche die 
Filamente tragen.“1 Tatsächlich aber handelt es sich dabei um das 
eigenartig veränderte Konnektiv. 

Gewöhnlich tritt das Konnektiv in der Gestaltbildung der Anthere 
nicht irgendwie auffallend hervor. Wo dies dennoch der Fall ist, wächst 
es hauptsächlich in zwei Richtungen aus: entweder es ist nach vorne 
über die Anthere hinaus verlängert, oder es ist in transversaler Richtung 
gestreckt. In beiden Fällen können sehr eigenartige Bildungen zustande 
kommen. 

In Abb. 3 J ist das Staubblatt von Paris quadrifolia gezeichnet; eine 
ähnliche pfriemliche Konnektivverlängerung besitzt Asarum europaeum. 
Von einer funktionalen Bedeutung dieser Fortsätze ist nichts bekannt. 
Es gibt jedoch Beispiele dafür, daß sie eine solche gewinnen können. 

Als Verstärkung des ,,Schauapparates“ der Blüte mag man es ansehen, 
wenn das Konnektiv bei manchen Zingiberaceen anstatt in einen pfriem- 
lichen Fortsatz in eine petaloide Fläche auswächst. So bei Cyphostigma 
(z. B. C. pulchellum Abb. 3 II), Aulotandra madagascariensis, Burbidgea 
nitida (Abb. 3 III und IV). Letztere leitet über zu den Verhältnissen 
bei Zingiber, wo der Konnektivfortsatz eine ganz andere Funktion te- 
kommt. Er dient nämlich als ,,Griffelscheide“. 

Abb.3 V, in der das fertile Staubblatt von Zingiber cassumunar in 
seitlicher Ansicht dargestellt ist, zeigt, daß das Filament hier nur sehr 
kurz ist, daß sich dagegen das Konnektiv der sehr ansehnlichen Anthere 
in einen gebogenen, nach oben dünner werdenden Fortsatz verlängert. 
Dessen Querschnittsform geht aus Abb. 3 VI hervor. Er ist stark uni- 
fazial entwickelt und bildet auf seiner Oberseite eine Rinne, deren Ränder 
den Griffel zum Teil umfassen und in seiner Lage fixieren. Nur an seiner 
Spitze ist er frei und mit seinem keulenartig verdickten Ende nach unten 


1 Das entdeckte Geheimnis der Natur. Berlin 1793. S. 59. 
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gebogen!. Daß dem Konnektivfortsatz hier wirklich die Bedeutung einer 
Griffelscheide zukommt, wird dadurch bewiesen, daß der Griffel, aus 
seiner Umhüllung befreit, nach unten sinkt, also sich nicht selbständig 
in der für die Bestäubung notwendigen Lage halten kann. Bei anderen 
Zingiberaceen wird der Griffel allein von der Rinne zwischen den beiden 
Theken gehalten, die Narbe kommt dann unmittelbar über der Anthere 
zum Vorschein. In diesen Fällen ist zumeist das Filament verlängert 
(z. B. Hedychium, Abb. 9 V). 

Dies waren Beispiele für longitudinale Streckung des Konnektivs. 
Stark transversal gestreckt ist es an den Staubblättern der Gattung 








Abb. 3. Staubblätter mit Konnektivfort I Paris quadrifolia. II Cyphosti Ichell 
III, IV Burbidgea nitida. V, VI Zingiber cassumunar: V Staubblatt von der Seite gesehen, 
VI Konnektivfortsatz im Querschnitt. Th Theken, f Konnektivfortsatz, g Griffel. ZI, III, IV 
nach SCHUMANN (JJ dort irrtümlich als Labell 

Salvia. Hier bleibt das Filament meist kurz und unscheinbar. An seine 
Stelle tritt vor allem der stark verlängerte Konnektivarm, an dem die 
fertile Theka sitzt. Der andere Arm des Konnektivs, dessen Theka z. B. 
bei Salvia pratensis L. oder patens Cav. vollständig unterdrückt ist, ist 
bedeutend kürzer und zudem lôffelartig verbreitert. 

Wie aus dem von EICHLER? gegebenen Diagramm der Blüte von 
Salvia officinalis hervorgeht, sind die fertilen Staubblätter zur Ab- 
stammungsachse in der Weise orientiert, daß die fertilen Theken von 
ihr weggerichtet, die sterilen Hälften der Anthere ihr zugekehrt sind. 


1 Vgl. darüber Anm. 3 auf S. 25. 

2 Bliitendiagramme 1, 232, Fig. 129 B. 

3 Es sei hier die Berichtigung einer Stelle in ,,Organisation und Gestalt im 
Bereich der Blüte“ angebracht, wo S. 303 auf die Konvergenz in der Ausbildung 
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In der voll entwickelten und geöffneten Blüte ist das gerade umgekehrt, 
d.h. die fertilen Theken stehen auf der adaxialen Seite, während die 
sterilen Antherenhälften nach vorne zu stehen kommen. Besonders 
deutlich zeigt das Salvia recognita F. et Mey. (Abb. 51), bei der die 
rudimentären Theken allerdings noch Pollen erzeugen, wenn sie auch 
bedeutend kleiner sind als die anderen. Es liegt hier also ein Problem 
vor und wir fragen: Wie kommt die sekundäre Antherenstellung der fer- 
tilen Staubblatter von Salvia zustande? Genauere Untersuchung zeigt, 
daß sie das Ergebnis einer Reihe von Wachstumskriimmungen ist, welche 
die Staubblätter 
im Verlaufe ihrer 
Entwicklung aus- 
führen. Diese gilt 
eszunächstzu ver- 
folgen. 

Wir wollen da- 
bei ausgehen von 
Lamium. In Ab- 
bild.4/ ist ein sehr 
junges Staubblatt 
von Lamium al- 
bum dargestellt, 
das dem vorderen 
Paar angehört! 
und wie dieälteren 
Stadien (JJ u. III) 
von der Außen- 


seite her gesehen „,, 4 Lamium album, vorderes Staubblatt: J sehr jung, ZZ aus einer 


ist. Das Filament mittelgroßen Blütenknospe, III aus einer geöffneten Blüte. 7% Theken, 
P Kı und K, die ihnen zugehérendén Konnektivhälften. J stark, ZZ und 
ist noch ganz un- III schwächer vergrößert. 


entwickelt. Aber 

auch an der Anthere werden sich im Verlaufe der weiteren Ausbildung 
noch Veränderungen ergeben: während jetzt die Theken mit ihrer Längs- 
achse noch annähernd parallel zum Filament orientiert sind, wächst 
später das Konnektiv an seiner Basis beträchtlich in die Breite. Dadurch 
werden die beiden Antherenhälften seitlich gehoben, bis sie schließlich 
senkrecht zur ursprünglichen Längsachse des Filaments stehen — ein 





des Androeceums von Salvia und Calceolaria-Arten hingewiesen ist, und wo es 

heißt: „Die abaxiale Antherenhälfte ist in beiden Fällen zu einer ,Druckplatte‘ 

umgebildet.‘“ Dies trifft wohl für Calceolaria, nicht aber für Salvia zu. Bezüglich 

Calceolaria vergleiche HILDEBRAND in Bot. Zeitg (1867) und CoRREns, Zur Bio- 

logie und Anatomie der Calceolarienblüte (Jb. f. wiss. Bot. 22, 241 ff. [1891]). 
1 Dieses entspricht ja den beiden fertilen Staubblättern der Salvia-Blüte. 














8 W. Troll: Roscoea purpurea Sm., 
Vorgang, der mit der Pollenentnahme durch den Riicken der Insekten 
in Verbindung gebracht werden kann und vielleicht deshalb nicht ohne 
Bedeutung ist, weil die Mikrosporangien weder extrors noch intrors, 
sondern seitlich angeheftet sind. Die Lage der Anthere in der geöffneten 
Blüte ist aus Abb. 4 ZII zu ersehen. Durch die geschilderten Vorgänge 
werden also die Mikrosporangien in eine für die Pollenentnahme günstige 
Lage gebracht, wie sie bei anderen Pflanzen, z. B. bei Jris-Arten oder 
Zingiberaceen, durch die Extrorsität bzw. Introrsität der Antheren er- 
reicht ist. 

An dem Zustandekommen dieser Orientierung beteiligt sich aber 
wesentlich auch das Filament. Es führt bei seinem Streckungswachstum 
deutliche Entfaltungsbewegungen aus, die erst bei der Öffnung der Blüte 
zum Ausgleich kommen und sich in mittleren Stadien der Entfaltung 
als schwanenhalsartige Krümmung äußern (Abb. 477). Wir wollen, 
da es sich um eines der beiden vorderen Staubblätter handelt, das wie 
das jüngere Stadium in Abb. 4 Z von der Außenseite her gesehen ist, 
als Oberseite die der Abstammungsachse zugekehrte, als Unterseite die 
ihr abgekehrte Flanke bezeichnen. Die Krümmung des Staubblattes, 
die, da sie nicht in der Mediane, sondern mehr oder weniger schräg zu 
ihr erfolgt, sich teilweise als Torsion äußert, kommt dadurch zustande, 
daß das Längenwachstum auf der Oberseite dasjenige auf der Unter- 
seite um einen gewissen Betrag überwiegt. Die Lage des Krümmungs- 
scheitels verschiebt sich jedoch im Verlaufe der Entwicklung. Er rückt 
von der Basis nach der Spitze des Filaments vor. Das rührt daher, daß 
von der Basis her sich frühzeitig die entgegengesetzte Krümmungs- 
tendenz geltend macht, was zum teilweisen oder vollständigen Ausgleich 
der primären Krümmung führt, d. h. das Filament streckt sich von der 
Basis her mehr ader weniger gerade, bis es die Lage erreicht, welche in 
Abb. 4 III dargestellt ist. 

Irrig wäre es, diese Filamentkrümmung als passives Verhalten zu 
deuten, veranlaßt durch die Raumverhältnisse in der Blütenknospe, 
vor allem dadurch, daß die frühzeitig entwickelte Anthere infolge ihrer 
Größe in der Knospe festsitzt, also Basis und Spitze des Filaments fixiert 
sind. Das Umgekehrte ist richtig: die Anthere bleibt solange in ihrer 
ursprünglichen Lage, bis der Krümmungsscheitel sich der Spitze des 
Filaments nähert, bzw. bis der Ausgleich der Krümmung gegen die Spitze 
vorrückt. Dieser Zeitpunkt fällt allerdings zusammen mit der beginnen- 
den Lockerung der Knospenlage der Kronzipfel, die es nunmehr er- 
möglicht, daß die Anthere durch das Filament emporgehoben und unter 
die helmférmige Oberlippe gebracht wird. Dabei aber wird die in 
Abb.4II mit x bezeichnete Seite der Anthere zu ihrer „Spitze“ 
(Abb. 4 III). 

In Abb. 4 JJ ist die Anthere mit ihrer Breitseite, in der auch die 
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Stomien liegen, vom Beschauer abgekehrt. Diese Orientierung behält 
sie auch zunächst noch bei, wenn sie sich schon unter der Oberlippe be- 
findet. Erst ganz kurz vor dem Aufblihen findet — offenbar im obersten 
Abschnitt des Filaments — noch eine Torsion statt, die eine Drehung 
der Anthere um 90° nach unten bewirkt, so daB sie nunmehr die aus 
Abb. 4 III ersichtliche Orientierung zeigt, d.h. ihre Breitseite mit den 
Stomien nach unten kehrt und sich dahin ôffnet. 

Soviel über Lamium, das als Vertreter auch fiir sehr zahlreiche 
andere Labiaten, Scrophulariaceen und verwandte Familien gelten kann, 
deren Staubblätter ganz ähnliche ,,Orientierungsbewegungen“ erkennen 
lassen, die aber im einzelnen recht wenig bekannt sind und einer ein- 
gehenderen, namentlich auch vergleichenden Untersuchung wert wären. 
Das hier über Lamium mitgeteilte soll nicht mehr sein als eine Skizze 
zum Vergleich mit Salvia. 

Die Staubblätter von Salvia führen ganz ähnliche Krümmungsbewe- 
gungen aus wie die von Lamium. Sie treten hier aber nicht so sehr am 
Filament als am Konnektivarm der fertilen Antherenhälfte auf, wenig- 
stens bei den Arten, deren Filament eine bedeutendere Länge nicht 
erreicht. Doch gibt es Übergänge. 

Betrachtet man z.B. ein Staubblatt von Salvia recognita in der 
Knospenlage, etwa im mittleren Stadium der Präfloration (Abb. 5 II), 
so wird man auch an ihm eine schwanenhalsartige Krümmung feststellen 
können. Zum Unterschied von Lamium (Abb. 4 II) wird sie aber nur 
zum Teil vom Filament ausgeführt und im oberen Abschnitt vom Kon- 
nektivarm der geförderten Antherenhälfte ergänzt. Würde sich nun die- 
ser bei der Entfaltung allein gerade strecken, so behielte die Anthere ihre 
ursprüngliche Orientierung zur Abstammungsachse bei, d. h. die größere 
der beiden Theken (X, in Abb. 5 JJ) wäre nach wie vor von der Achse 
abgekehrt. Aber es streckt sich auch das Filament, wenigstens in seiner 
oberen Hälfte, gerade, so daß es nunmehr die aus Abb. 5 III zu ent- 
nehmende Stellung einnimmt. Dadurch wird aber auch die Orientierung 
der Anthere beeinflußt; sie wird um 180° gedreht, und es sieht so aus, als 
ob die größere Antherenhälfte adaxial, die rudimentäre Theka abaxial ge- 
legen wäre (Abb. 5 J und III). Diese sekundäre Anordnung, deren Be- 
deutung für das Gelingen der Pollination wohl ohne weiteres einleuchtet, 
ist also eine Folge der Entfaltungsbewegungen, welche das Filament 
und filamentartige Konnektiv ausführen und durch die auch noch die 
Orientierung der fertilen Theka beeinflußt wird. Das soll das nächste 
Beispiel zeigen, für das wir Salvia patens Cav. auswählen, die wegen 
der Größe ihrer Blüten und der Leuchtkraft ihrer Färbung zu den schön- 
sten Salvia-Arten gehört. 

In Abb. 6 J—V ist zunächst an einer Reihe von Stadien die Ent- 
wicklungsgeschichte der fertilen Staubblätter wiedergegeben, wobei sämt- 
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liche Figuren gleichmaBig orientiert und von der AuBenseite (morpho- 
logischen Unterseite) gesehen sind. Ein sehr junges Staubblatt ist in 
Abb. 6 dargestellt. Filament und Konnektiv sind noch wenig ent- 
wickelt. Dagegen kommt die Förderung der fertilen Antherenhälfte 
schon deutlich zum Ausdruck. 

Auf dem nächsten Stadium (Abb. 6 JJ) hat sich eine Veränderung 
eingestellt. Durch einseitiges Wachstum des Konnektivs hat die fertile 





Abb. 5. Salvia recognita. I Ganze Blüte. Staubblätter und Griffel sind, soweit durch die Blumen- 

krone pe - punktiert gezeichnet. II Fertiles Staubblatt aus einer Blütenknospe mittleren 

Alters von der Außenseite un Unterseite). Filament und fertiler Konnektivarm 

(beide mr hs ergänzen sich hier gegenseitig zu derselben schwanenhalsartigen Krümmung, welche 

bei Lamium das Filament allein ausführt. ZZZ Fertiles Staubblatt aus einer geöffneten Blüte, 

voll entfaltet. F Filament, K, und K; die beiden Konnektivarme, TA fertile und th sterile Theka. 
I etwa natürliche Größe, II und III stark vergrößert. 


Theka eine Drehung erfahren und steht nunmehr mit ihrer Längsachse 
etwa senkrecht zum Filament. In dieser Lage verbleibt sie auch im 
weiteren Verlauf der Entwicklungsgesehichte. Die rudimentäre Theka 
läßt zu dieser Zeit und auch an dem etwas älteren Staubblatt Abb. 6 III 
die als Wülste hervortretenden Anlagen der beiden Mikrosporangien 
noch deutlich erkennen. Weiter jedoch werden sie nicht entwickelt. 
Es wächst vielmehr der hinter ihnen gelegene Teil des Konnektivs 
flächenförmig heran und liefert die löffelartigen Verbreiterungen, gegen 
die in der geöffneten Blüte der Kopf der besuchenden Insekten drücken 
muß, wenn die Bestäubungseinrichtung wirken soll (K, in Abb. 6 IV). 
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Immerhin kann man selbst noch an voll entwickelten Staubblättern die 
rudimentären Mikrosporangien an der Beschaffenheit der Epidermis er- 
kennen, deren Zellen sich von denen des Konnektivlöffels durch iso- 
diametrischen Bau und papillöse Ausstülpungen unterscheiden 1. 





Y 





Abb. 6. Salvia patens. I—V Entwicklung eines fertilen Staubblattes. Sämtliche Figuren von 
der AuBenseite (morphologischen Unterseite) der Staubblätter gesehen. VJ Blütenknospe, die 
durch teilweise Entfernung von Kelch und Krone seitlich geöffnet ist, um die Knospenlage der 
fertilen Staubblätter zu zeigen. VII Entfaltetes Staubblatt aus einer geöffneten Blüte. Der 
fertile Konnektivarm ist verkürzt gezeichnet. VIII Die von den beiden sterilen Antherenhälften 
gebildete StoBfliche. Ke Kelch, Co Blumenkrone, @ Griflel, Th fertile und th sterile Theka, 
Kı und K, die beiden Konnektivarme (von denen der sterile K, flächenförmig verbreitert ist), 
F Filament, S dessen sekundäre Spitze. Das ursprünglich basale Ende der fertilen Theka mit X 
bezeichnet. I—IV stark, die übrigen Figuren schwächer vergrößert. 


1 Bei anderen Salvia-Arten, z. B. S. recognita, wird die Entwicklung der 
kleineren Theka erst sehr viel später gehemmt, zu einer Zeit, wo schon die Pollen- 
mutterzellen sich gebildet haben, so daB auch diese Theken, die bei vielen Arten 
gänzlich steril sind, Pollen hervorbringen (th in Abb. 5711). 
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Vor allem interessiert uns aber das Verhalten des anderen Konnektiv- 
arms, an dem die fertile Theka sitzt. Er hat sich in Abb. 6 JV unter 
gleichzeitiger Krümmung stark verlängert und ist, was an dem älteren 
Staubblatt Abb. 6 V noch deutlicher wird, sozusagen über seine An- 
heftungsstelle an der Theka hinausgewachsen. Immerhin läßt die ganze 
Anthere auf diesem Stadium noch ihre ursprüngliche Orientierung zu 
Filament und Achse klar erkennen, was besonders die Abb. 6 VJ zeigt, 
in der eine einseitig geöffnete Blütenknospe gezeichnet ist. 

Auch hier wieder beobachten wir also die schwanenhalsartige Krüm- 
mung des Staubblattes. Zum Unterschied von Salvia recognita (Abb.5 1) 
wird sie aber bei dieser Art — und ähnlich verhält sich z. B. Salvia 
pratensis — fast allein vom Konnektivarm ausgefiihrt. Das Filament 
zeigt nur eine leichte Kriimmung und beteiligt sich demzufolge auch nur 
unwesentlich an den Entfaltungsvorgängen. 

Diese bestehen der Hauptsache nach im Ausgleich der starken Kriim- 
mung des fertilen Konnektivastes, der in derselben Weise vor sich geht 
wie am Filament von Lamium. Der physiologische Mechanismus ist in 
beiden Fallen derselbe. Was aber besondere Beachtung verdient, ist die 
Erscheinung, daB sich dieselben physiologischen Vorgänge an ganz ver- 
schiedenen Teilen der Staubblätter abspielen: dort am Filament, hier 
an einem filamentartig verlängerten Konnektivarm. 

Das letzte Stadium der Streckung des fertilen Konnektivastes fallt 
zusammen mit der Offnung der Bliite und der Streckung des Filaments, 
das dabei seine endgiiltige Lange erreicht. Gleichzeitig aber erfahrt da- 
durch die Anthere als ganze eine Drehung, so daB nunmehr ibre rudi- 
mentäre Hälfte in die Richtung des Filamentes sich einstellt. Weiter 
geht jedoch die Drehung nicht, d. h. der kleinere Konnektivarm gelangt 
nicht eigentlich auf die Vorderseite der Bliite wie bei Salvia recognita, 
bei welcher die stärkere Filamentkriimmung fiir diesen Erfolg verant- 
wortlich zu machen ist (Abb. 5 III). Immerhin genügt die leichtere 
Krümmung des Filaments bei Salvia patens, um die ursprüngliche Orien- 
tierung der Anthere zu verwischen und undeutlich zu machen. 

Durch die geschilderten Entfaltungsvorgänge gelangen die fertilen 
Theken endlich in die bei Formen wie Salvia patens und pratensis stark 
gewölbte und seitlich zusammengedrückte Oberlippe. Ähnlich wie die 
Antheren von Lamium erfahren sie dabei eine vollständige Umkehrung. 
Ihr ursprünglich basales Ende (x in Abb. 6 Z—V) wird nunmehr zur 
Spitze (Abb. 6 VII)1, und gleichzeitig findet eine Torsion um 90° statt, 
so zwar, daß die fertilen Theken, die bisher ihre Breitseiten, in denen 
das Stomium verläuft, einander und der Mediane der Blüte zukehrten, 


1 Auch das geht aus keiner der bisherigen Darstellungen hervor, wie denn 
diese überhaupt zum großen Teil sehr ungenau sind und strengeren Anforde- 
rungen nicht zu genügen vermögen. 
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nunmehr sich nach unten zu öffnen! — also dem Wesen nach ganz 
ähnliche Vorgänge wie bei Lamium, nur daß sie dort sich mit der ganzen 
Anthere und in der Spitze des Filaments, hier aber mit einer Antheren- 
hälfte und an der Spitze eines Konnektivastes abspielen. 

Auf der anderen Seite kommen durch die geschilderten Entfaltungs- 
bewegungen die zu löffelartigen Verbreiterungen umgebildeten Antheren- 
hälften nebeneinander und in den Eingang zur Kronröhre zu liegen, so 
wie es Abb. 6 VIII zeigt. Sie sind mit ihren benachbarten Rändern in- 
einander verzahnt und stellen also eine einzige Stoßfläche dar. Ein in 
die Kronröhre zum Nektar vordringendes Insekt muß an sie anstoßen 
und sie nach hinten drücken, wobei die ganze Anthere eine Drehung 
erfährt, die geöffneten, ihren Pollen darbietenden Theken aus der Ober- 
lippe hervortreten und dem Rücken des Insekts angedrückt werden. 

Möglich wird diese Drehung der Anthere durch ein sehr zartes @e- 
lenk, durch welches Anthere und Filament miteinander verbunden sind. 
Schon SPRENGEL hatte es gesehen. Spätere Forscher erwähnen es nicht, 
und erst CORRENS ? hat es bei einer Reihe von Arten genauer untersucht, 
allerdings fast ausschließlich auf seinen anatomischen Bau und seine 
mechanische Leistungsfähigkeit hin. Hier soll uns jedoch mehr ein 
organographisches Interesse leiten, das auf ein vergleichend-morpho- 
logisches und entwicklungsgeschichtliches Verständnis dieser Gelenk- 
bildung ausgeht. 

Die Antheren von Salvia gehören zu den versatilen Antheren, die be- 
kanntlich sich dadurch auszeichnen, daß sie leicht beweglich am Fila- 
ment angeheftet sind. Die Versatilität beruht darauf, daß das Filament 
sich an seiner Spitze sehr stark verjüngt und so in das Konnektiv über- 
geht, die Anthere also nur durch einen sehr nachgiebigen Gewebefaden 
am Filament befestigt ist. Fragen wir zunächst, wie diese Ausbildung 
zustande kommt. 

Die schematischen Figuren J und ZI in Abb. 7 mögen dies erläutern. 
An einem sehr jungen Staubblatt (Abb. 7 I) verjüngt sich das Filament 
an der Übergangsstelle ins Konnektiv nur sehr wenig. Es kann nun bei 
der Weiterentwicklung so sein, daß alle Teile des Filaments gleichmäßig 


1 Auch hier verdient die Beschaffenheit des Pollens erwähnt zu werden. Wie 
schon anderweitig bemerkt [Über Antherenbau, Pollen und Pollination von 
Galanthus L., Flora, N. F. 28, 342, Anm. 2 (1928)], sind die Pollenkörner bei 
Salvia patens von intensiv goldgelber Farbe, was daher rührt, daß sie von einer 
ebenso bis orangerot gefärbten öligen Substanz überzogen sind, die als Klebstoff 
dient und den Zusammenhalt der Pollenmasse bewirkt. Es wird durch die Kleb- 
rigkeit des Pollens aber auch verhindert, daß er aus den geöffneten Pollen- 
säcken herausfällt, bevor ein die Blüte besuchendes Insekt ihn mit seinem 
Rücken abstreift. 

2 CORRENS, C.: Zur Biologie und Anatomie der Salvienblüte. Jb. f. wiss. Bot. 
22, 190 ff. (1891). 
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heranwachsen ; in diesem Falle ändern sich lediglich der Größenverhält- 
nisse, das Verhältnis zwischen dem Durchmesser des Filaments an der 
Basis und Spitze bleibt gewahrt. Anders bei den versatilen Antheren! 
Hier wächst das Filament an seiner Spitze nicht oder nur wenig in die 
Dicke (Abb. 7 II). An einem voll ausgebildeten Staubblatt erscheint 
deshalb dieser Abschnitt als fadendünnes Verbindungsstück zwischen 
den stärkeren Teilen des Filaments und dem Konnektiv (Abb. 7 III). 

Genau so liegen die Verhältnisse bei Salvia, wie Abb. 6 1—III zeigt, 
wobei man berücksichtigen muß, daß die einzelnen Darstellungen nicht 


A 
F 
I 
A 
a 
F 
Z F- 


Abb. 7. I, II Entwickl hichtliche Schemata, welche das Zustandekommen der gelenk- 

— Verjüngung des Filaments bei versatilen Antheren erläutern. ZZZ Staubblatt von Col- 

von der Oberseite. Es ist hypopeltat. Vergr. IV = pratensis, 

y den durch Filament, Gelenk und Konnektiv des fertilen Staubblatt infacht nach 

CORRENS. V Passiflora Impératrice Eugénie, medianer Längsschnitt durch ein Filament mit 

noch nicht resupinierter Anthere. ¥F Filament, S dessen sekundäre Spitze, G Gelenk, A Anthere, 
K Konnektiv, L Leitbündel. 

















im gleichen Verhältnis vergrößert sind. Bei Abb.6 7/7 beträgt der 
VergréBerungsgrad etwa nur die Hälfte von dem in Abb. 6 J. Man sieht: 
auch hier bleibt das Filament an seiner Spitze im Dickenwachstum zu- 
riick, und es erscheint an dieser Stelle mit fortschreitender Entwicklung 
eine gelenkartige Verjüngung. Später wird sie verdeckt von einem Aus- 
wuchs, der hervorgeht aus der in Abb. 6 Z/7 punktiert angegebenen 
Stelle am Übergang vom dickeren in den dünneren Teil des Filaments, 
so daß dieses eine sekundäre Spitze (S in Abb. 6 /V, V und Abb. 7 IV) 
bekommt. Auch eine beträchtliche seitliche Verbreiterung dieses Fila- 
mentabschnittes tritt ein, und schließlich erhält er, von der Antheren- 
seite betrachtet, ein muschelartiges Aussehen, weshalb ihn CORRENS 
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als „‚Filamentmuschel‘ bezeichnet hat. Die Ursprungsstelle des Gelenk- 
fadens ist damit auf die Oberseite des Filaments verlagert. 

Aus Abb. 6 J—III geht hervor, daß das Konnektiv ursprünglich 
senkrecht zum Filament steht. Später macht sich eine Drehung geltend, 
die freilich nur eine scheinbare ist. Da sich das Filament auf seiner 
„Oberseite‘‘ krümmt, sieht es so aus, als ob die Anthere mit ihrem rudi- 
mentären Schenkel nach vorne gedreht würde (Abb.6 ZV und V). In 
Wirklichkeit behält sie aber ihre Lage zur Achse, wenigstens im all- 
gemeinen, bei. Es dürfte aber kaum zweifelhaft sein, daß das Gelenk bei 
der Krümmung des Filaments nicht bloß passiv tordiert wird, sondern 
durch ein entsprechendes Wachstum der Torsion nachkommt. Dafür 
spricht vor allem, daß an einem isolierten Staubblatt die Anthere jeder- 
zeit in ihre Lage zurückkehrt, wenn sie aus ihr gebracht worden ist. 
Das wäre wohl nicht der Fall bei bloß passiver Drehung des Gelenkes. 
Wir haben hier also ein höchst eigenartiges Ineinandergreifen von zwei 
Krümmungsbewegungen. Eigentlich findet im Gelenk eine Torsion statt, 
welche die Anthere mit ihrer fertilen Hälfte um etwa 90° nach oben und 
hinten dreht. Jedoch tritt diese Bewegung äußerlich zunächst nicht in 
Erscheinung, weil sie von einer Krümmung des Filaments kompensiert 
wird. Erst wenn diese sich wieder ausgleicht, zeigt sich der Erfolg der 
Gelenktorsion. 

Beispiele für solche Gelenktorsionen finden sich auch bei anderen 
Pflanzen, z.B. bei Passiflora', deren Staubblätter merkwürdige Be- 
wegungen ausführen, die von mir a. a. O. eingehend beschrieben wurden. 
Die Filamente sind sehr breit, verschmälern sich aber an der Spitze sehr 
plötzlich in ein schmales gelenkartiges Band, das am Übergang ins 
Konnektiv der ansehnlichen Antheren einen sehr geringen Querschnitt 
hat?. Die anfangs normal zum Filament gestellte Anthere führt bei der 
Entfaltung der Blüte eine Drehung aus, die in zwei Komponenten zer- 
legt werden kann: zuerst krümmt sich das Gelenk symmetrisch, die 
Anthere biegt sich um 180° nach außen und wird jetzt extrors. Sodann 
erfolgt im Gelenk noch eine asymmetrische Krümmung, welche bewirkt, 
daß sich die Anthere quer zum Filament einstellt. Uns interessiert hier 
vor allem die letztere Bewegung, weil sie in ganz ähnlicher Weise bei 
Salvia wiederkehrt. 

Wir nehmen also an, daß auch das Gelenk der Salvia-Staubblatter 
eine Entfaltungsdrehung ausführt, mithin ein ähnlicher Fall von Quer- 
stellung der Anthere vorliegt wie bei Passiflora. Die Ähnlichkeit, die im 
Bau der Gelenkstelle zwischen beiden Formen besteht, kann man aus 


1 Vgl. Trott, W.: Über Staubblatt- und Griffelbewegungen und ihre teleolo- 
gische Deutung. Flora, N. F. 15, 229 ff. (1922). Ferner GOEBEL: Organographie 
der Pflanzen 2. Aufl., 3, 1780. Jena 1923. 

2 Vgl. die Fig. 25—30 bei TROLL, W.: a. a. O. Taf. VI. 
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dem Vergleich der Figuren JV und V in Abb. 7 ersehen; nur ist zu be- 
denken, daB in V (Passiflora) die Torsion des Gelenkes noch nicht ein- 
getreten ist, während sie in JV (Salvia) bereits erfolgt ist. Man sieht 
auch, daB bei Salvia das Filament unterhalb des Gelenkes zu einer sekun- 
dären Spitze (8) ausgewachsen ist, die bei Passiflora fehlt!. 

Die Schemata der Abb. 8 mégen das Ubereinstimmende im Verhalten 
der Antheren von Passiflora und Salvia noch anschaulicher machen. 
I und IT zeigen ein Staubblatt von Passiflora: I wie es sich nach Ab- 
schluß der ersten (symmetrischen) Kriimmungsphase von der Oberseite 
darbietet, JJ nach erfolgter Drehung des Gelenkes um 90°, wodurch 
die Querstellung der Anthere erreicht ist. In /II und IV ist ein fertiles 
Staubblatt von Salvia schematisiert: JJ wäre seine ursprüngliche Kon- 
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Abb.8. Schemata zur Darstellung der Entfaltungsdrehung der Autheren von Passiflora (I, II) 
und Salvia (III, IV). F Filament, Th, th Theken, K Konnektiv, @ Gelenk. Die Pfeile in Z 
und III geben die Richtung an, in der die Drehung erfolgt. 


figuration (die nur auf frühen Entwicklungsstadien zu beobachten ist), 
IV gibt die Stellung der Anthere wieder, nachdem die Torsion im Gelenk 
eingetreten ist®. Die Verhältnisse sind also ganz ähnliche wie bei Passi- 
flora und nur durch die starke Konnektivstreckung der Salvia-Staub- 
blätter verwischt. Bei Betätigung des Mechanismus durch ein Insekt 
wird das Gelenk zurückgedreht, schnelit aber beim Aufhören des Druckes 
gegen die Stoßflächen wieder in die Ausgangslage zurück. Es ist also 
sowohl passives wie aktives Gelenk. An den Entfaltungsbewegungen be- 


ı Bei ihr findet lediglich eine starke seitliche Verbreiterung des Filaments 
unterhalb des Gelenkbandes statt. Die Ränder krümmen sich nach außen um. 
Auf diese Weise entsteht auch hier eine muschelartige Vertiefung, von mir als 
„Filamentpfanne“ bezeichnet, weil nach erfolgter Überkrümmung der Anthere 
die „Konnektivkugel“ in ihr ruht. 

2 Dem Schema Abb. 8/V liegen die Verhältnisse bei Salvia patens oder pra- 
tensis zugrunde. Bei Salvia recognita z. B. beträgt die Drehung sogar 180° (vgl. 
Abb.5 I und III), wodurch die Anthere zwar über die Querstellung hinaus wieder 
in Längsstellung zum Filament kommt, aber natürlich, verglichen mit der Aus- 
gangslage, umgekehrt ist. 
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teiligt es sich aktiv, passiv verhält es sich dagegen in der geüffneten 
Bliite bei der Pollination. Und zwar stellt es die Achse in dem Hebel- 
mechanismus dar, in dem die Konnektiväste als Hebelarme wirken. 


IL Roscoea purpurea SM. 

Roscoea besitzt einen ganz ähnlichen Hebelmechanismus in den 
Bliiten wie Salvia, nur auf ganz anderer morphologischer Grundlage. 

Die Hiille der Blüte und besonders die für die Gestaltbildung so be- 
deutsamen Staminodien wurden schon einleitend geschildert. Hier 
kommen vor allem in Betracht Staubblatt und Griffel. 

Am fertilen Staubblatt von Roscoea, das wie bei anderen Zingi- 
beraceen dem inneren Kreis des Androeceums angehört, wo es der Achse 
zugekehrt und median steht, ist vor allem zweierlei von Interesse: 1. das 
@elenk: denn auch hier handelt es sich um eine versatile Anthere, die 
an ihrem Filament leicht drehbar ist, sich aber von anderen versatilen 
Antheren in der Anheftung unterscheidet; 2. der sterile Abschnitt der 
Anthere. Dieser entspricht funktional der Stoßfläche, welche bei Salvia 
von den sterilen Konnektivarmen gebildet wird. Eine Ähnlichkeit mit 
Salvia besteht auch darin, daß dieser sterile Antherenabschnitt lange 
Zeit im Wachstum zurückbleibt und erst recht spät seine endgültige 
Größe erreicht. Bei Salvia sind es ebenfalls die sterilen Teile der Anthere, 
welche lange unentwickelt bleiben, was schon CoRRENS! bemerkte: ,,In 
jungen Blütenknospen sind die sterilen Konnektivhälften, wenn die An- 
theren bereits eine sehr beträchtliche Größe erreicht haben, noch klein.“ 
Übrigens ist es eine ganz allgemeine Erscheinung, daß Staminodien 
fertilen Staubblättern gegenüber in der Entwicklung zunächst zurück- 
bleiben. Beispiele dafür findet man im Verhalten der Blumenblätter 
der Dikotylen, die ja nichts anderes als steril gewordene Mikrosporo- 
phylle, also Staminodien sind, oder etwa bei Parnassia, deren Staminodien 
zu der Zeit, wo die Antheren der Staubblätter schon voll entwickelt sind, 
noch als winzige Schüppchen im Grunde der Blüte stehen. Und es ist 
kein Grund einzusehen, daß das, was für ganze Organe gilt, nicht auch 
für deren Teile, also etwa die sterile Theka von Salvia, gelten sollte. 

Eine andere Frage ist die nach der morphologischen Bedeutung des 
sterilen Antherenabschnittes von Roscoea. LYNncH? sagt lediglich: ‚The 
anther is seated on a stout filament, and is provided with two spurs 
which project over the tube of the flower.‘ Wie aber die beiden Sporne 
des sterilen Antherenabschnittes zustandekommen, bleibt dunkel. 

Deutlicher spricht sich ScHumann * aus. Er bemerkt für die Antheren- 
bildung der Zingiberaceen: „Nicht immer erzeugen die Theken auf ihrer 


1 a. a. O. S. 197. 
2 à. a. O. S. 205. 
3 In En@Ler: Das Pflanzenreich H. 20 (IV, 46), Zingiberaceae S. 19. 


Planta Bd. 7. 2 














18 





W. Troll: Roscoea purpurea Sm., 


ganzen im Inneren Pollengewebe; bisweilen bleibt der 
untere Teil steril. Dann kann auch vorkommen, daB diese Abschnitte 
spornförmig verlängert werden“, und führt als solche Fälle Roscoea und 
Curcuma an. In der Gattungsdiagnose von Roscoea heißt es aber von 
der Anthere: ,,Connectivo ad basin in appendicem furcatam producto 
ultra thecas elongato.“‘ Diese Beschreibung ist geeignet, eine vollkommen 
falsche Vorstellung vom Bau dieser Anthere hervorzurufen. Es sieht 
danach aus, als besäße sie ähnliche longitudinale Konnektivfortsätze 
nach unten, wie sie 8. 5 für eine Reihe von Antheren als apikale Bil- 
dungen erwähnt wurden. Auch die Abbildung, die Schumann von der 
Anthere von Roscoea purpurea gibt", stimmt mit dieser Beschreibung 
überein und muß als unrichtig bezeichnet werden. 

Einwandfrei beweist das die Entwicklungsgeschichte des Staubblattes, 
die überdies auch seine Gesamtgestalt verständlich macht und deshalb 
im folgenden genauer dargestellt werden soll. 

Zunächst sei ein sehr junges Stadium betrachtet, auf dem sich aber 
nichtsdestoweniger die Anthere schon vom Sporophyligewebe differen- 
ziert hat (Abb. 11 7). Wie man sieht, ist das Filament noch vollständig 
unentwickelt. Verhältnismäßig groß ist das Konnektiv, das bereits 
leicht hyponastisch in die Breite gewachsen ist, wodurch die Anthere 
intrors geworden ist, d. h. sie wendet ihre beiden Theken dem Blüten- 
zentrum zu. In zwei Punkten unterscheidet sich aber diese junge Anthere 
noch stark von der voll entwickelten: sie besitzt weder einen über das 
Filament hinausgewachsenen Fortsatz noch ein Gelenk. Vielmehr ist 
sie dem Konnektiv bzw. Filament, die sich beide auf diesem Stadium 
noch nicht voneinander trennen lassen, ihrer ganzen Länge nach ,,an- 
gewachsen“. 

Wie kommt es also, daß später die Anthere nur mehr durch eine 
ganz schmale gelenkartige Zone mit dem Filament in Verbindung steht? 

Für die Weiterentwicklung einer Staubblattanlage, an der bereits 
die Anthere hervorgetreten ist, bestehen von vornherein verschiedene 
Möglichkeiten, über die wir uns an den schematischen Figuren der 
Abb. 9 unterrichten wollen. In / ist ein junges Staubblatt dargestellt, 
an dessen Anthere drei Zonen unterschieden sind, eine mittlere, basale 
und apikale. Während die mittlere Zone mit dem Filament vereinigt ist, 
sind Basis sowohl als Spitze frei und können deshalb selbständig aus- 
wachsen. 

Man hat die Antheren nach der Art ihrer Anheftung am Filament 
in dorsifixe und adnate eingeteilt. Zwischen beiden gibt es Übergänge, 
die man als semiadnate bezeichnen kann. Die anthera adnata oder 
immobilis sitzt am Filament unbeweglich fest, die anthera dorsifixa 
oder versatilis ist auf ihrem ‚Rücken‘ am Filament inseriert, meist nur 


1 a. a. O. 8. 116, Fig. 16 E. 
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mittels eines zarten Gelenkstiickes, und deshalb beweglich. Eine Zwi- 
schenstellung nimmt die anthera semiadnata ein. Alle drei Formen 
lassen sich aus einer indifferenten Anlage (Abb. 9 I) herleiten; der Unter- 
schied zwischen ihnen besteht, wie so. oft, nur darin, daß das embryonale 
Streckungswachstum sich auf verschiedene Teile der Anlage wirft. 
Eine anthera adnata entsteht, wenn sich im wesentlichen die mittlere 
Zone, in der das Filament in den Antherenkörper übergeht, streckt, 
Basis und Spitze aber nur unbeträchtlich weiter entwickelt werden 
(Abb. 9 II). Das Konnektiv erscheint in diesem Falle als die unmittel- 
bare Fortsetzung des Filaments, und die Theken sind diesem ihrer ganzen 


. 


Länge nach „ange- 
wachsen‘. Haben sie m u 
sich ja gemeinsam 
mit der Anheftungs- 
stelle gestreckt! 

Wächst mit der 
mittleren Zone auch A 
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noch die freie Basis 
der Anlage aus, so 
wird eine anthera se- 
miadnata zustande 
kommen, wie sie z. 
B. Hedychium besitzt 
(Abb. 9 I/II und JV). 
Die Anthere ist in die- 
sem Falle zum größ- Zz Zz x 
ten Teil mitdem Fila- Abb. 9 Schemata zur Erläuterung des Zustandekommens adnater 
ment vereinigt; nur see Ui gat Senter ur Lem edt 
anihrer Basiszeigtsie  ‘rewm, ne Ze Tr gs ge gezeichnet), 
einen freien Fortsatz. 

Eine anthera dorsifixa endlich entsteht dann, wenn sowohl der basale 
wie der apikale Abschnitt der Anlage stark auswächst!, hingegen die 
mittlere Zone keine Weiterentwicklung erfährt (Abb. 9 JV). Das heißt, 
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1 Vgl. dazu GOEBEL, Organographie der Pflanzen 2. Aufl., 3, 1602. Jena 1923. 
GOEBEL macht auch darauf aufmerksam, daß die Versatilitat der Anthere nicht 
immer mit dorsifixer Anheftung verbunden zu sein braucht. „Die Drehbarkeit 
kann auch durch starkes Querwachstum des Konnektivs ermöglicht sein“ (a. a. 
0. S. 1603), wie das z. B. bei Salvia der Fall ist. 

Wie ebenfalls GOEBEL (a. a. 0.8.1603) gezeigt hat, kann das basale Aus- 
wachsen dorsifixer Antheren in zwei Richtungen erfolgen: entweder nach dem 
Vorbild ,,epipeltater“ Blätter und das ist das gewöhnliche Verhalten, das auch in 
Abb. 9 IV zugrunde gelegt ist; oder auf der Unterseite (abaxialen Seite), so daß 
„hypopeltate“ Staubblätter zustande kommen. Solche besitzt z. B. Colchicum 
(vgl. Abb. 7 III, wo das Staubblatt von der Oberseite gesehen ist). 

2e 
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daß die Zone, in der das Filament ins Konnektiv übergeht, sehr kurz 
bleibt, mithin Filament und Anthere nur durch ein schwaches Gewebe- 
stiick miteinander verbunden sind. Denn der Hemmung der mittleren 
Antherenzone entspricht auch eine Hemmung des Dickenwachstums 
der Filamentspitze. Es gibt hier aber zwei Möglichkeiten. 

Bei solchen dorsifixen Antheren, deren Konnektiv schmal bleibt, er- 
scheint das Gelenk als dünner Gewebefaden. So ist es z. B. bei vielen 
Liliaceen, wo denn auch infolge der geringen Breitenentwicklung des 
Konnektivs auf der ,,dorsalen“ Seite (morphologischen Unterseite) die 
beiden Theken unmittelbar aneinander liegen (Abb. 10 J). Es ändert 





Abb. 10. Z Querschnitt durch die Anthere von Hippeastrum spec. unmittelbar unter der Anhef- 
tungsstelle des Filaments. 14fach vergrößert. JZ Querschnitt durch die Anthere von Colchicum 
neapolitanum unmittelbar unter der Anheftungsstelle des Filaments. Sie ist hypopeltat, die 
von Hippeastrum (I) epipeltat. 14fach vergrößert. III, IV, V Roscoea purpurea: III Quer- 
schnitt durch die be ce ge le An... Filament.ins Konnektiv an einer jungen Anthere, IV etwas 
tiefer geführter fach vergrößert. V Seitlich geführter Längsschnitt durch den 
basalen Teil einer Anthere aus Faas blühreifen Knospe. F Filament (in Z und JJ fadendünn, 
in IV bandartig breit), G Gelenk an seiner Spitze, K Konnektiv, Tu, 7%, Theken (in /1/ steril), 
8 Antherensporn, Gr Griffel. Die Leitbündel (L) in J—IV schraffiert. 


an diesen Verhältnissen auch nichts, wenn, wie das z. B. an den hypopel- 
taten Staubblättern von Colchicum zu beobachten ist, das Konnektiv 
hyponastisch in die Breite wächst und die beiden Theken auf der Ober- 
seite des Staubblattes, wohin die Insertion des Filaments scheinbar ver- 
lagert ist, sich einander dicht nähern (Abb. 7 III und Abb. 10 II). 

Anders aber, wenn an epipeltaten Staubblättern das Konnektiv 
hyponastisch nach den Seiten wächst. Dann wird davon natürlich auch 
die Gelenkstelle betroffen, d.h. sie wird ‚in die Breite gezogen“. Das 
Gelenk erscheint an solchen Antheren nicht als Gewebefaden sondern als 
Band. 

In diesem Falle ist Roscoea, von deren Anthere in Abb. 10 V zunächst 
ein seitlich geführter Längsschnitt dargestellt sei. Wie man sieht, stimmt 








eine Zingiberacee mit Hebelmechanismus in den Blüten. 21 


er in den wesentlichen Zügen mit dem in Abb. 7 II gegebenen Schema 
und den Langsschnitten durch die ebenfalls versatilen Antheren von 
Salvia und Passiflora (Abb. 7 IV und V) überein. Das unten stärkere 
Filament verjüngt sich oben und geht in einer Gelenkstelle (@ in Abb. 10 
V) ins Konnektiv über. Im Querschnitt allerdings möchte man diese 
Anthere nicht für versatil erklären. Abb. 10 III zeigt den Querschnitt 
durch die Stelle, wo das Filament ins Konnektiv übergeht, Abb. 10 /V 



































Abb. 11. Roscoea purpurea. I Sehr junge Staubblattanlage. JJ Junges Staubblatt aus einer 
etwas älteren Blütenknospe, schwächer vergrößert als Z. III Staubblatt aus einer noch älteren 
Blütenknospe. IV Dasselbe von der Unterseite. V Voll entwickelte Anthere aus einer geöffneten 
Blüte (gerade gebogen). III, IV, V 8fach vergrößert @ Griffel, n Narbe, F Filament, K Kon- 
nektiv, Tm, The Theken (an der Basis steril und in die Sporne $ übergehend), M rudimentäre 
Teile der Mikrosporangien. 
einen solchen, der gerade unterhalb der Übergangsstelle geführt ist. 
An noch nicht voll entwickelten Staubblättern verjüngt sich also das 
Konnektiv in der Transversale nicht, es ist im Gelenk ebenso breit wie 
weiter unten. Das geht auch hervor aus Abb. 11 JV, wo das Filament 
unten an der großen Anthere als kurzer bandartiger Gewebekörper sich 
darbietet. Später verbreitert sich seine Basis noch etwas, während die 
Spitze schmäler bleibt. Die bandartige Natur des Filaments bringt es 
mit sich, daß die Anthere nicht, wie bei versatilen Staubblättern mit 
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fadenartigem Gelenk (z. B. Colchicum), nach allen Seiten drehbar ist, 
sondern nur in einer Richtung, die durch seine Mediane bezeichnet ist. 
Für den Bestäubungsvorgang ist das entschieden von Vorteil. 

Wie das Vorstehende zeigte, ist also auch die Anthere von Roscoea 
ursprünglich eine anthera adnata. Sie wird erst im Verlaufe ihrer Ent- 
wicklung zu einer anthera dorsifixa und versatilis, und zwar dadurch, 
daß sie an der Spitze und an der Basis auswächst, in ihrer mit dem Fila- 
ment vereinigten mittleren Zone aber keine Längenentwicklung erfährt. 

Verfolgt man, von dem in Abb. 11 J dargestellten jungen Zustand 
ausgehend, die Entwicklung der Anthere weiter, so erhält man zunächst 
das Stadium Abb. 11 JJ, an dem sich bereits ein auffallender Unter- 
schied zwischen einem längeren und massigeren oberen Abschnitt und 
einer verschmälerten Basis herausgebildet hat. Die Anheftungsstelle 
des Filaments fällt zusammen mit dem Übergang vom breiteren oberen 
Teil in die basale Zone. Die Anthere ist also nach zwei Richtungen aus- 
gewachsen : nur unbeträchtlich an der Basis, sehr stark dagegen im oberen 
Teil. Die Theken bzw. Mikrosporangien erstrecken sich von der Basis bis 
zur Spitze, wenn sie auch hier und dort sehr verschieden breit sind. 
Jedenfalls ist festzustellen, daß nicht das Konnektiv sich verlängert, 
sondern das Konnektiv mit den Theken, an der Basis sogar die Theken 
allein, so daß zwischen ihnen keine Verbindung besteht und sie wie zwei 
„Sporne‘ der Anthere erscheinen. 

Auf dem Stadium Abb. 11 ZZZ nähert sich die Anthere bereits ihrer 
endgültigen Gestalt. Besonders hat ihre untere Hälfte eine Weiter- 
bildung erfahren. In ihr tritt eine Einschnürung hervor, die, wie die 
Ansicht von der Unterseite (Abb. 11 JV) dartut, unmittelbar über der 
Insertion des Filaments liegt. Hier hat sich also die verschmälerte Zone 
von Stadium Abb. 11 ZZ bedeutend gestreckt. Aber auch die beiden 
spornartigen Thekenenden haben sich verlängert und sind zudem in die 
Dicke gewachsen, so daß der über ihnen gelegene Abschnitt als Ein- 
schnürung sich darstellt. 

Auch jetzt noch kann man die Mikrosporangien deutlich von der Basis 
bis zur Spitze der Anthere verfolgen. SOHUMANNS Auffassung ist damit 
widerlegt. Nicht das Konnektiv verlängert sich an der Basis „über 
die Theken hinaus‘ zu einer „appendix furcata‘ ; das würde Bildungen 
geben, die denen entsprächen, wie sie oben S. 5 beispielshalber heran- 
gezogen wurden, oder wie sie unten für Kaempfera marginata zu er- 
wähnen sein werden. Sondern die Theken erstrecken sich über die ganze 
Anthere. Der später sterile Abschnitt enisteht erst durch Verkümmerung 
der Mikrosporangien an der Basis!. 


1 Zu demselben Ergebnis ist auch GoEBEL gelangt. Vgl. Die Entfaltungs- 
bewegungen der Pflanzen. 2. Aufl. S.80, Anm. 1. Jena 1924. 
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Der Querschnitt Abb. 12 III ist unterhalb der Anheftungsstelle des 
Filaments geführt durch eine Anthere, die wenig älter als die in Abb. 1177 
dargestellte war. Man sieht auf ihm wohl die Mikrosporangien jeder 
Theka als zwei Wülste deutlich hervortreten. Aber von einem sporogenen 
Gewebe ist nichts zu bemerken. Im oberen Teil der Anthere dagegen 
waren die Pollensäcke normal entwickelt (Abb. 12 J), auch schickten 
sich die Sporenmutterzellen bereits zur Tetradenteilung an. Die Pollen- 
säcke sind also im basalen Abschnitt durch Hemmung der Archespor- 
bildung rudimentär geblieben und bestehen aus einem homogenen 
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Abb. 12. Roscoea purpurea. Querschnitte durch die Anthere: Z in der Mitte des fertilen Ab- 
schnittes, ZZ an dessen Basis (Übergang in den sterilen Abschnitt), ZZZ im sterilen Abschnitt 
(über der Filamentinsertion). Sämtlich 34fach vergrößert. TV Querschnitt durch eine sterile Theka in 
Höhe des Filamentansatzes. 150fach vergrößert. Pa äußere und Pi innere Pollensäcke. Erstere 
sind kleiner und schmäler als die inneren (7) und verschwinden auch eher aus den Querschnitten 
(II). M die den Mikrosporangien entsprechenden Gewebewülste. Leitbündel schraffiert. 


parenchymatischen Gewebe, wie es bei fertilen Mikrosporangien vor dem 
Auftreten der Teilungen, die zur Archesporabgrenzung führen, vorhanden 
ist. An Stelle der Bildung fertilen Gewebes haben sich die sterilen Zellen 
stark vermehrt (Abb. 12 JV). 

An einer reifen Anthere (Abb. 11 V) hat der sterile Abschnitt? sich 
noch weiter vergrößert und etwa die halbe Länge der ganzen Anthere 
erreicht. Besonders sind die Sporne noch stark herangewachsen, sowohl 
in die Länge wie in die Dicke?. Das Dickenwachstum allerdings erfolgt 

1 Der fertile Abschnitt wächst nicht mehr wesentlich. 


2 An der Anthere in Abb.11 I/II maß der sterile Abschnitt an seiner breitesten 
Stelle 1,5 mm, an der fertigen Anthere in Abb. 11 V 2,3 mm. 
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nicht in dem ursprünglichen Mikrosporangiengewebe ; die rudimentären 
Mikrosporangien bleiben also schmal und erscheinen fortan als feine 
Leisten auf der Oberseite der Sporne (M in Abb. 11 V). Vielmehr wächst 
das den Mikrosporangienanlagen gemeinsame Gewebe stark heran, was 
auch dazu führt, daB die Pollensackrudimente auseinanderriicken. Die 
Sporne färben sich schlieBlich zart gelb?. 

Bevor wir abschlieBend auf den Bau des Griffels und die letzten Ver- 
anderungen eingehen, welche sich mit der Anthere vollziehen und mit 
der Funktion des Bestäubungsmechanismus zusammenhängen, sei noch 

= x auf eine Higentiimlich- 

keit des Konnektivs hin- 
gewiesen, die bei Ros- 
coea freilich wenig in 
Erscheinung tritt, hin- 
gegen bei der verwand- 
ten Kaempfera mar- 
ginata eine interessante 

gestaltliche Auswer- 

tung erfährt. In Abb. 
13 I ist, etwas schema- 
tisiert, die Spitze der 
matisiert. Th Theken, K Konnektiv, Er Bestes desselben. Anthere von Roscoea 
purpurea dargestellt, 

wie sie sich an dem in Abb. 11 JV von der Unterseite gezeichneten, noch 
nicht voll entwickelten Staubblatt darbietet. Das Konnektiv, an dessen 


1 Eine Farbe, die mit dem Rotviolett der Bliitenhiille und des Labellums wirk- 
sam kontrastiert. Da die Sporne in der geöffneten Blüte vor dem Eingang zur Peri- 
anthröhre stehen, also an der Stelle, wo auch sonst sich häufig Saftmale finden, so 
kann man ihnen die Rolle von Wegweisern zum Nektar allenfalls zuschreiben. 

In ähnlicher Weise kann bei Orchideen das fertile Staubblatt zur Saftmal- 
bildung herangezogen werden, z. B. bei Encyclia atropurpurea. Ich habe in ,,Orga- 
nisation und Gestalt im Bereich der Blüte“ (S. 321 f.) die var. rosea Rous. f. be- 
schrieben. Inzwischen konnte ich eine besonders großblütige andere Abart, die 
in Guatemala beheimatet ist und mit der var. longilabris Coen. übereinstimmt, 
beobachten. Nicht nur ist an ihren Blüten das Labellum bedeutend größer; auch 
in der Stellung seiner Ausgliederungen weicht es von der var. rosea ab, was alles 
eine höhere Ähnlichkeit der Sekundärblüte mit dem Typus der Lippenblüte, wie 
ihn etwa Antirrhinum darstellt, hervorruft. Während bei der var. rosea der 
Mittellappen des Labellums gerade vorgestreckt ist, ist er bei der Guatemalaform 
schräg nach unten gerichtet. Andererseits sind die zur Oberlippe vereinigten 
seitlichen Lappen an ihrem Rande nach hinten gebogen, wie das auch sonst an 
lippigen Blüten häufig vorkommt und a. a, O. wiederholt zu erwähnen war. Die 
der Unterlippe dicht anliegende große Anthere ist lebhaft gelb gefärbt und vertritt 
zugleich die Stelle eines Saftmals, wie es auf dem Labellum anderer Orchideen in 
Form kalioser Höcker häufig auftritt. Vgl. auch Trout, W.: Zwei merkwürdige 
Fälle von Saftmalbildung. Ber. dtsch. bot. Ges. 46, 491 ff. (1928). 
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Flanke die Theken sitzen, ist nur schmal und vorne ausgerandet, die 
Ausrandung wird seitlich begrenzt von zwei kurzen abgerundeten Aus- 
wüchsen (x x in Abb. 13 I). Für Kaempfera marginata ist das ausge- 
breitete Antherenende in Abb. 13 IJ schematisiert wiedergegeben. Die 
marginalen Theken sind hier durch die ansehnliche Breitenentwicklung 
des Konnektivs weit auseinandergeriickt, an der Pflanze aber durch 
hyponastisch-transversale Kriimmung einander auf der Oberseite des 
Staubblattes genähert!. Die bei Roscoea purpurea aber nur unschein- 
baren Fortsätze des Konnektivs sind hier zu ansehnlichen, wie das 
Labellum rotviolett gefärbten Zipfeln (x x) ausgewachsen, welche nach 
auBen gekrümmt sind und das Staubblatt befähigen, als zweizipfelige 
Oberlippe in die Sekundärblüte einzutreten 2. 

Wie bei anderen Zingiberaceen ist auch bei Roscoea der Griffel sehr 
zart und nicht in der Lage, sein eigenes Gewicht zu tragen. Er bedarf 
deshalb einer Stiitze, die ihm die Anthere gewahrt. In der sehr jungen 
Blüte, nach der Abb. 11 Z gezeichnet wurde, ist er noch ganz kurz. Er 
wächst sodann mit der Anthere heran. In Abb. 11 IJ hat er etwa An- 
therenlänge und liegt in der Rinne zwischen den beiden Theken dem 
Staubblatt lose an, so daß man ihn mit der Präpariernadel leicht ab- 
heben kann. An der Spitze wird die Anthere von der Narbe? überragt. 


1 Vgl. die Abbildung in T£oLL, W.: Organisation und Gestalt im Bereich der 
Blüte. S. 308, Abb. 225. Berlin 1928. 

2 Vgl. Abb. 224 a—c des in Anm. 1 genannten Buches! 

3 Der Narbenbildung der Zingiberaceen hat man, soweit ich sehen kann, bis- 
her keine Aufmerksamkeit geschenkt, obwohl sie das nicht verdient und sehr 
interessante Verhältnisse aufzuweisen hat. Ein genaueres Eingehen darauf wiirde 
jedoch den Rahmen dieser Abhandlung überschreiten und muß einer späteren 
Arbeit vorbehalten bleiben. Hier sollen einige Hinweise genügen. 

Wir haben an anderer Stelle (Zur Auffassung des parakarpen Gynäceums 
und des cönokarpen Gynäceums überhaupt. Planta 6, 255ff. [1928]) ge- 
zeigt, daß das cönokarpe Gynäceum typisch aus drei Zonen besteht: einer syn- 
karpen Basis, einem parakarpen und einem apokarpen Abschnitt. Auf der wech- 
selnden Ausbildung dieser drei Abschnitte beruht die Mannigfaltigkeit der For- 
men, in denen uns das Gynäceum bei den einzelnen Pflanzen entgegentritt. 

Die Narben gehen nun fast überall aus den apokarpen Enden der Frucht- 
blätter hervor, gleichviel ob diese selbst die Narbenlappen liefern oder ihre seit- 
lichen Teile mit den Kommissuren emporwachsen, also Kommissuralnarben vor- 
liegen. Selten erreichen die Narbenäste größere Dimensionen, indem sich die 
apokarpen Fruchtblattspitzen interkalar in die Länge strecken. So z. B. bei 
Crocus, wo im übrigen der lange Griffel die Verbindung zwischen den Narben und 
dem unten an der Perianthröhre sitzenden und tief in der Erde geborgenen 
Fruchtknoten herstellt. Ähnlich liegen die Verhältnisse bei Colchicum, nur daß hier 
der parakarpe Abschnitt des Gynäceums (der Griffel) sehr kurz ist und an seiner 
Stelle die Narbenäste außerordentlich sich verlängern. Sie werden, der Länge 
der Perianthröhre entsprechend, 30 cm und mehr lang! Ein aus der Perianth- 
rôhre befreites Gynäceum von Colchicum gewährt demzufolge einen sehr merk- 
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In weiteren Verlauf der Entwicklung nun wird der Griffel von den beiden 
Antherenhälften sozusagen umarmt, indem sie um ihn herumwachsen. 





parakarpen Abschnitt (,,Griffel‘:), 
während die apokarpen Enden der 
Fruchtblatter lang ausgewachsen 
sind. Die interkalare Streckungs- 
zone, sonst gewöhnlich im para- 
karpen Abschnitt gelegen, ist hier 
in den apokarpen hinaufgerückt. 
1/3 nat. Größe. 


Er wird dadurch in seiner Lage fixiert und 
muß weiterhin alle Bewegungen, welche die 
Anthere ausführt, mitmachen. 


würdigen Anblick (Abb. 14). Papillen werden nur 
an den Spitzen der Narbenäste gebildet und wären, 
da diese allein frei liegen, weiter unten auch ohne 
Wert. 

Es gibt aber auch den gegenteiligen Fall, nämlich 
Beispiele für völlige Unterdrückung der Narbenäste. 
GOEBEL hat dies für Viola beschrieben (Organo- 
graphie der Pflanzen 2. Aufl., 3, 1641 f.), hier sei 
Ähnliches für einige Zingiberaceen angeführt. Auch 
bei ihnen können wir von ,, Réhrennarben“ sprechen. 
Es ist kaum zweifelhaft, daß wie bei Viola auch bei 
den Zingiberaceen die Narbenäste entwicklungsge- 
schichtlich noch nachgewiesen werden können. Wenig- 
stens ist dies aus den Abbildungen, die PAYER für 
Alpinia nutans gegeben hat, zu entnehmen. Später 
treten sie bei Formen wie Zingiber cassumunar, Ros- 
coea und auch bei Marantaceen nicht oder kaum mehr 
hervor, der Griffel schwillt lediglich an seinem Ende 





Abb. 15. Griffelende mit Röhrennarbe Z von Roscoea 

purpurea, II von Calathea cylindrica. Stark vergrößert. 

III Querschnitt durch einen jungen Griffelkopf von 

Roscoea purpurea. A kopfartige Anschwellung des 

Griffels, S schnabelförmiges Griffelende, G Griffelkanal, 
O Oberseite des Griffels in der Blüte. 


an, wo der ebenfalls sich erweiternde Griffelkanal in einer größeren Öffnung 
ausmündet. Der Rand des Griffelkopfes ist vielfach (Roscoea, Zingiber) mit wim- 
perartigen Papillen gesäumt, die bei der Pollenaufnahme von Bedeutung sein 
môgen. Für eine reichliche Schleimsekretion dürften sie jedoch kaum ausreichen, 
und es ist anzunehmen, daB die Narbenflüssigkeit der Hauptsache nach vom 


Griffelkanal geliefert wird, der ja auch sonst häufig mit Schleim angefiillt ist. 
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Noch kurz yor der Entfaltung der Bliite liegt der sterile Abschnitt 
der Anthere dem Filament an (Abb. 10 VJ), d.h. die Längsachse der 
Anthere läuft ungefähr parallel zu der des Filaments. Dies ändert sich 
beim Auseinanderweichen der Perianthblätter und der Staminodien. 
Es fiihrt dabei auch noch das Staubblatt eine Entfaltungsbewegung aus, 
die etwa der im Gelenkband erfolgenden epinastischen Uberkriimmung 
der Anthere von Passiflora entspricht. Bei Passiflora beträgt diese 
Kriimmung 180°. Auch bei Roscoea finden während der Entfaltung der 
Blüte noch Wachstumsvorgänge im Filament statt; durch sie erreicht 
einmal das Filament seine endgültige Länge und zweitens die Anthere 
eine Lageveränderung. 

Besonders intensiv ist das Wachstum nämlich an der Spitze des 
Filaments, im Gelenk, und zwar auf dessen (morphologischer) Oberseite. 
Es wird dadurch bewirkt, daß das Gelenk, das bislang nach oben ein- 
gekrümmt war und mit dem übrigen Filament einen Winkel von 90° 
bildete, sich gerade streckt, und weiter, daß die Anthere nunmehr vom 
Filament in einem rechten Winkel absteht!. An der Ausführung dieser 
Bewegung würde sie aber auf halbem Wege verhindert, da ihr die Ober- 
lippe der Blüte entgegensteht — eine Schwierigkeit, die sich dadurch 
behebt, daß in der Anthere selbst auch eine Krümmung eintritt. Es 
biegt sich nämlich der fertile Abschnitt, ebenfalls in rechtem Winkel, vom 
sterilen ab an der Stelle, wo beide Abschnitte ineinander übergehen, d.h. 


Die Ähnlichkeit dieser Narben mit denen von Viola erstreckt sich aber auch 
auf das Auftreten eigenartiger Auswiichse, die bei Roscoea nur angedeutet, bei Cala- 
thea cylindrica aber sehr ansehnlich sind (Abb. 15 I und II). In beiden Fällen 
gehen sie hervor aus einer Verstärkung des Gewebes auf der Oberseite der Griffel- 
spitze (Abb. 15 III) und können bei Calathea von vorne gesehen, ebenso wie bei 

Viola, geradezu eine Narbe vortäuschen (A in Abb. 15 II). Tatsächlich ist Koer- 
NICKE (vgl. Mém. Soc. nat. Moscou 11, 299 [1859] und Ebenda 85/1, 1 [1862]) diese 
Verwechslung unterlaufen, und er muBte sich darin von Gris (Ann. Sc. nat., 4. s., 
12, 193 [1859]; Bull. Soc. bot. France 6, 261 [1859]; Ebenda 7, 237, 875 [1860]) be- 
richtigen lassen, der die Narbe in der Héhlung der schnabelartigen Verlangerung 
am Vorderende des Griffels (8 in Abb. 15 II) auffand. Inwieweit diese Form des 
Griffels für das Gelingen der Bestäubung von Wichtigkeit ist, soll hier nicht unter- 
sucht werden; DELPINo (Breve cenno sulle relazione biolog. e geneal. d. Maranta- 
ceae. Nuovo Giorn. Bot. Ital. I, 1869), Schumann (in EnGLer: Das Pflanzen- 
reich, Heft 11, Marantaceae) und GoEBEL (Organographie der Pflanzen, 2. Aufl. 
3. Bd. S. 1650) haben sich darüber geäußert. Uns kam es lediglich darauf an 
1. die Ahnlichkeit dieser Griffel- und Narbenbildung mit der von Viola hervorzu- 
heben, und 2. zu zeigen, daB die Eigentiimlichkeiten des Marantaceengriffels 
(Calathea) schon bei Zingiberaceen (z. B. Roscoea) angedeutet sind. 

1 Wenn GoEBEL (Die Entfaltungsbewegungen der Pflanzen, 2. Aufl., Jena 
1924, S. 80) von Roscoea und Salvia sagt, daB ihre Filamentgelenke ,,mit der 
Entfaltung nicht im Zusammenhang stehen“, so ist das also nicht ganz richtig, 
wenigstens trifft es nicht für Roscoea zu. Für Salvia kamen wir aber oben 
zu derselben Ansicht. Bei der Entfaltung sind es aktive Gelenke, in der ge- 
öffneten Blüte verhalten sie sich passiv. 
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ungefähr in der Mitte der Anthere und etwas über der Insertion des 
Filaments. Die ganze Anthere erhält dadurch eine ähnlich gekriimmte 
Gestalt wie bei Salvia, wo aber das Konnektiv dafiir verantwortlich zu 
machen ist. Der Griffel wird bei all diesen Bewegungen mitgenommen. 
Die Narbe ragt über die Antherenspitze hervor. Man vergleiche zu den 
geschilderten Vorgängen die Abb. 2 J (S. 3), in der ein medianer Längs- 
Infolge der Abkrümmung der Anthere vom Filament kommen die 
beiden Thekensporne ihrer Basis vor den Eingang in die Perianthröhre 
zu stehen. Ein zum Nektar in diese vordringendes Insekt muB mit 
ihnen, ähnlich wie bei Salvia mit den StoBflächen der sterilen Konnektiv- 
arme, in Berührung kommen. Da die Anthere in dem Filamentgelenk 
leicht drehbar ist, so gibt sie dem Druck nach. Dabei wird der fertile 
Antherenabschnitt mit der Narbe in der Richtung des Pfeiles in Abb. 2 J 
gegen den Rücken des Insekts gedrückt und die Pollination vermittelt, 
worauf näher einzugehen sich hier erübrigt. Erwähnt sei noch, daß die 
Pollensäcke infolge der Introrsität der Anthere sich nach dem Labellum 
hin öffnen und ihren Inhalt in ähnlicher Weise darbieten, wie das in 
einer Salvia-Blüte geschieht. Auch ist der Pollen stark klebrig, haftet 
also lose an der geöffneten Anthere. Klebstoff konnte ich an den einzelnen 
keinen wahrnehmen. Bei Behandlung des Pollens mit Alko- 
hol lösen sich zarte Häutchen von der mit feinen spitzen Warzen be- 
setzten Exine ab, die man vielleicht als in Alkohol erhärteten Schleim 
ansehen darf. Jedoch wurden Reaktionen darauf nicht vorgenommen. 
So ist die Bestäubungseinrichtung von Roscoea in der Tat eine sehr 
merkwürdige Konvergenz nach den Verhältnissen bei Salvia hin. Für 
ihre Beurteilung wird, wie anderwärts, so auch hier natürlich wesent- 
lich in Betracht kommen, daß nicht nur der Bestäubungsmechanismus 
konvergiert, sondern die Gesamtgestalt der Blüte, daß also eine Ähnlich- 
keit auch in Merkmalen vorliegt, für die ein Anpassungswert kaum ein- 
zusehen ist, wenigstens nicht in dem Sinne, als seien sie im Kampf ums 
Dasein gezüchtet worden. Zu welchen Auffassungen von der Gestalt- 
bildung der Blüte uns diese und ähnliche Erscheinungen führen, kann 
man nicht besser als mit den Worten DELPINnos ausdrücken: „Il con- 
cetto biologico supera e travolge il concetto morfologico. Nella costitu- 
zione degli esseri viventi la forma & l’elemento transitorio, l’idea tipica 
è l’elemento costante.“ 








EMBRYOLOGISCHE UND ZYTOLOGISCHE BEOBACHTUNGEN 
UBER LISTERA OVATA (ORCHIDACEAE). 


Von 
M. TUSCHNJAKOVA 
(Moskau). 
Mit 30 Textabbildungen. 
(Hingegangen-am 16. Juli 1928.) 


Einleitung. 

Die Familie der Orchidaceen stellt eine hochentwickelte monokotyle 
Pflanzengruppe dar und zeichnet sich durch eine merkwiirdige Speziali- 
sierung aus, die wahrscheinlich als eine Anpassung an die Umwelt an- 
zusehen ist. Diese Spezialisierung findet ihren Ausdruck sowohl in der 
morphologischen Beschaffenheit der vegetativen Organe, als im Bau und 
in der Form der Bliiten, wie auch in dem vom normalen abweichenden 
Verlauf der embryologischen Entwicklung. Gerade bei den Orchidaceen 
kann eine Neigung zur Vereinfachung und Reduktion des weiblichen 
Gametophyten beobachtet werden, die nicht nur die Anzahl der Kerne 
im Embryosack, sondern auch die Zahl der einen solchen ausbildenden 
Mekrosporen betrifft. Es finden hier weitgehende Abveichungen vom 
normalen Schema und starke Variationen statt. 

Die große Familie der Orchidaceen umfaßt etwa 15 000 Arten; was 
ihre Embryologie anbelangt, so liegen uns bislang nur einzelne Unter- 
suchungen vor, insgesamt etwa über 40 Arten. Trotz der geringen 
Anzahl der Untersuchungen, die nur einzelne, oft zufällig (ohne System 
und Ordnung) herausgerissene Arten betreffen, sind die betreffenden 
Angaben doch imstande, einen Beweis dafür abzulegen, inwieweit die 
„Beduktion‘ in der ganzen Familie konstant ist, da sie eine Mannig- 
faltigkeit der Embryosack- und Entwicklungstypen entfaltet, wie solche 
in keiner anderen Angiospermenfamilie zu treffen ist. Hier kommen alle 
Übergangsformen, vom normalen achtkernigen am meisten verbreiteten 
Embryosacktypus bis zum vierkernigen, am stärksten reduzierten, zum 
Vorschein. Übergangstypen stellen die sieben-, sechs- und fünfkernigen 
Embryosäcke dar, die infolge des vollkommenen oder teilweisen Aus- 
bleibens der Kernteilungen am Chalazaende oder als Ergebnis der Ver- 
schmelzung zweier Spindeln in eine einzige erzeugt werden. In letztem 
Falle haben die Basalkerne eine doppelte Chromosomenzahl, was für 
Paphiopedilum insigne, wie auch von Brown und SHARP für Epipactis 
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pubescens beschrieben worden ist. Das Ausfallen der dritten Teilung in 
der Chalazaregion, welches zur Ausbildung eines sechskernigen Embryo- 
sackes führt, wurde bei Phajus grandiflorus, Orchis Morio, Platanthera, 
Oncidium, Epipactis und anderen mehr festgestellt. Es künnen aber 
zuweilen beide Teilungen im Basalteile des Embryosackes fehlen, wie 
z. B. bei Orchis Morio und Platanthera. In diesem Falle ist der Embryo- 
sack fünfkernig, mit einem einzigen großen Kern am Chalazaende. Was 
die Ausbildung des Embryosackes aus den Makrosporen anbetrifft, so 
sind von mehreren Forschern bei Orchidaceen drei Entwicklungstypen 
aufgestellt worden: der normale, der Lilium- und der Scilla-Typus. 
Der erstere ist der häufigste. 

Es wurden übrigens Fälle beschrieben, wo dieselbe Art bald dem 
einen, bald dem anderen Typus folgt. Bei Orchis sambucina verläuft 
die Entwicklung an sich normal, aber es kommen der Lilium-Typus, wie 
auch der Scilla-Typus ebenfalls zum Vorschein. Bei Oncidium geht die 
Entwicklung bald nach dem Lilium-, bald nach dem Scilla-Typus vor 
sich. Über die Ursachen, welche dieser Erscheinung zugrunde liegen, 
hat sich Arzerıvs dahin ausgesprochen, daß sich zur Zeit darüber nichts 
Sicheres aussagen läßt. Von Brown und SHARP wurde die Vermutung 
geäußert, daß die äußeren Lebensbedingungen, besonders Ernährungs- 
verhältnisse, einen großen Einfluß haben. Andererseits ist, ihrer Meinung 
nach, die Lage der Spindel in der Makrosporenmutterzelle maßgebend. 

Eine Abweichung von der Normalentwicklung stellt auch das Aus- 
bleiben der Endospermbildung dar. Freilich hat PACE die Bildung eines 
vierkernigen Endosperms bei Cypripedilum beschrieben, allein es treten 
hierbei Degenerationserscheinungen auf. Das Vorhandensein eines 
Endosperms, das auf zwei Kerne beschränkt ist, hat auch ArzeLrus 
bei Paphiopedilum entdeckt. Das Ausfallen der Endospermbildung bei 
den Orchidaceen wird von verschiedenen Forschern auf verschiedene 
Weise gedeutet. Einige von ihnen stellen diese Erscheinung in Zu- 
sammenhang mit dem Nichtvorhandensein der doppelten Befruchtung, 
das bei vielen Arten nachgewiesen ist. Von anderen wird es durch die 
rasche Desorganisation des Endospermkernes erklärt. Immerhin ist 
zur Zeit als festgestellt anzunehmen, daß unabhängig davon, ob der 
zweite generative Kern mit dem sekundären Embryosackkern verschmilzt 
oder nicht, das Verhalten im allgemeinen sich stets gleich bleibt: kein 
Endosperm kommt zur Entwicklung. 

Von dem Antipodenapparat muß hervorgehoben werden, daß er der 
am meisten wandelbare Embryosackteil ist, auf dessen Kosten vor 
allem die Reduktion der Embryosackbestandteile geschieht. Während 
die Gattungen Orchis, Gymnadenia, Habenaria, Platanthera noch ganz 
normal ausgebildete Antipoden haben, bleiben bei anderen Gattungen 
die Antipodenzellen aus, indem sie durch freie Antipodenkerne ersetzt 
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werden (Paphiopedilum, Ophrys, Listera und andere). Es treten zuletzt 
auch solche Formen auf, wo die Reduktion so weit fortgeschritten ist, 
daß der Antipodenapparat überhaupt nicht mehr auftritt (Gastrodia, 
Cypripedilum). Diese hohe Reduktionsstufe und die damit verbundenen 
Abweichungen sind einstweilen allerdings erst bei wenigen Vertretern 
der Familie entdeckt worden; bei den meisten ist nur das Vorhandensein 
der Anfangsstufe nachgewiesen worden. Dasselbe hat sich auch für 
Listera ovata aus meinen Untersuchungen ergeben. 

Ich gehe nun zur Darstellung der Ergebnisse meiner Beobachtungen 
über. 

Die Entwicklung des Embryosackes. 

Meine Beobachtungen haben sich auf die Entwicklungsgeschichte 
des männlichen und weiblichen Gametophyten, sowie auf die Beschaffen- 
heit der generativen und somatischen Zellen erstreckt. Den ersten Teil 
meiner Arbeit habe ich im Botanischen Garten zu Moskau unter Leitung 
von Prof. K. Meyer ausgeführt an von ihm gefälligst mir zur Verfügung 
gestelltem, in Carnoyflüssigkeit fixiertem Material!. Für die Teilungs- 
stadien somatischer Kerne wurden Flemming und Chrom-acet-Formol 
(10 Teile 1%ige Chromsäure + 4 Teile 40%iges Formol + 1 Teil Essig- 
säure) verwendet. Die Mikrotomschnitte waren 10—12 y dick. 

Ich beginne mit der Entwicklungsgeschichte des Embryosackes. 
Sie verläuft folgendermaßen : 

In den ersten Entwicklungsstadien bildet die gabelig verzweigte 
Plazenta zylindrische Auswüchse, welche, wie es bei den Orchideen über- 
haupt üblich ist, in Achsenreihen angeordnete, von einschichtiger Epi- 
dermis umkleidete Zellen darstellen. 

Anfangs sind an diesen Zellen keine Verschiedenheiten nach Form und 
Größe zu bemerken. Dann beginnt die Scheitelzelle an Größe zu gewinnen 
und sich von den anderen Zellen durch einen verhältnismäßig großen 
Kern und Plasmareichtum auszuzeichnen (Abb. 1). Diese Zelle kann 
als Mutterzelle der Makrosporen bezeichnet werden. Ihre hypodermale 
Herkunft kann für die Orchideen als Regel gelten, abgesehen von einigen 
für Oncidium von ArFzELıvs beschriebenen Ausnahmen, wo die Makro- 
sporenmutterzelle sich aus einer Epidermiszelle entwickeln kann. Bald 
geht der Kern der Mutterzelle in die Prophase der Reduktionsteilung 
über. Der Chromatinstoff bildet einen perlschnurartigen Faden, welcher 
an einer Seite des Kerns in einer Art dichten Klumpen zusammengezogen 
wird, woraus sich ein charakteristisches Stadium der Synapsis ergibt 
(Abb. 2). Darauf löst sich der Knäuel auf, in ein Spiremstadium über- 
gehend, indem er ineinzelne Abschnitte zerfällt, die sich paarweise in eine 
Diakinese anordnen. Die Glieder eines jeden Paares liegen entweder 

1 Es sei mir gestattet an dieser Stelle Herrn Prof. K. Mzyzr meinen tiefsten 
Dank auszusprechen. 
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parallel oder x-artig gekreuzt, oder schließen sich ringförmig zusammen 
(Abb. 3). Die Zahl der in diesem Stadium vorkommenden Gemini 
konnte nicht festgestellt werden, da es ihrer recht viele gibt, was ihr 








Abb. 1. Die Samenanlage mit der Abb. 2. Synapsis in der Makrosp tterzelle. 
Makrosporenmutterzelle. Vergr. 1/12 - 6. Vergr. 1/1 - 6. 


Zusammenvorkommen auf demselben Schnitte verhindert. In der Meta- 
phase sind die Glieder eines jeden Paares eng miteinander verbunden, 





Abb. 3. Diakinese in der Makrosp tt Il Abb. 4. Metaphase der heterotypischen Teilung 
Vergr. 1/12 - 6. in der Makrosp terzelle. Vergr. 1/12 - 18. 
indem 17 dicke nach Form und GréBe verschiedene bivalente Chromosomen 
zur Bildung kommen (Abb. 4a, b). Die nun ausgebildete Kernspindel ist 
stark gegen das Mikropylarende verschoben, womit die Lage der kiinf- 
tigen kleineren Makrospore bestimmt ist (Abb. 5). Die Zerspaltung in 
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univalente Chromosomen geht meistens in gewöhnlicher Weise vor sich 
und führt zur Ausbildung zweier Tochterkerne. Dazwischen wird eine 
Scheidewand angelegt, worauf die Mutterzelle in zwei ungleiche Zellen 
zerlegt wird; die kleinere davon ist der Mikropyle zugewandt (Abb. 5). 
Die erste heterotypische Teilung ist damit vollendet. 

Die Kerne der zwei neuentstaridenen Dyaden treten in neue Teilungen 
ein, mit dem Unterschied, daß in der unteren größeren Zelle die Teilung 
vollendet wird, während sie in der oberen in der Metaphase unterdrückt 
wird (Abb. 6). In späteren Stadien findet man diese Zelle als ein dunkel 
gefärbtes Dreieck, die sogenannte Kappe (Abb. 7). 

Im Gefolge der Kernteilung der 
unteren Dyade kommen abermals zwei 
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Abb. 5. Telophase der heterotypischen Teilung. Zwei Abb. 6. Drei Makrosporen. 
Makrosporen. Vergr. 1/12 - 6. Vergr. 1/2 - 6. 


ungleiche Zellen zum Vorschein: die kleine mikropylare und die groBe 
chalazale. Diese zweite mikropylare Makrospore, ebenso wie die erste, 
ist stets einer schnellen Degeneration unterworfen; die untere wächst 
aber zu einem Embryosack heran (Abb. 7). Der primäre Embryosack- 
kern (Abb. 7) teilt sich in zwei Tochterkerne, zwischen denen bald 
eine Vakuole auftritt, wodurch beide Tochterkerne gegen die Pole aus- 
einander gerückt werden (Abb. 8). Die Abb. 9 stellt uns die nächst- 
folgende Teilung im Embryosack und die Lage der Spindel an dessen 
Basal- und Mikropylarende dar. Außer rechtwinklig zueinander können 
die Spindeln auch einander parallel, in einigen Fällen aber etwas schräg 
gegeneinander liegen. Es geschieht zwar mitunter, daß die Teilung am 
Chalazaende verspätet ist; dann sind an der Mikropyle bereits zwei 
Kerne zu beobachten, während an der Chalaza bloß einer zugegen ist 
(Abb. 10). Solche Verspätung ist von mehreren Untersuchern hervor- 
Planta Bd. 7. 3 
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gehoben und als Folge der Plasmaarmut und damit verbundener Ver- 
schlechterung der Nahrungsverhältnisse erklart worden. 

Als Ergebnis der dritten Teilung kommen im Embryosack acht Kerne 
zur Ausbildung. 
An der Mikropyle 
wird der Eiappa- 

— die Eizelle 
und zwei Syner- 
giden — erzeugt; 








Abb. 8. Abb. 9. 
Abb. 7. Der primäre Embryosackkern in der späten Prophase. Vergr. !/ıs- 6. — Abb.8. Zweikerniger 
Embryosack. — Abb. 9. Zweite Teilung im Embryosack, die zur Bildung von 4 Kernen führt. 





darunter liegt der obere Polkern. Am Chalazaende finden sich vier 
Kerne, welche von etwas Plasma umhüllt oad und alle Anzeichen der 
früheren Degeneration aufweisen 
(Abb. 11). Das Nichtvorhanden- 





Abb. 10. Dreikerniger Embryosack. Abb. 11. Achtkerniger Embryosack mit drei 
Vergr. 1/12 - 12. Antipodenkernen. Vergr. 1/12 - 6. 


sein der echten Antipoden, wie auch die Lebensunfähigkeit der Anti- 
podenkerne ist in den Untersuchungen iiber die Orchideen wiederholt 
erwähnt worden. Ein derartiges Verhalten der Antipodenkerne mag 
gerade als ein Weg zur vollkommenen Reduktion dieses Apparats als 
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eines fiir die Ontogenie durchaus nutzlosen, angesehen werden. Die 
hier bloB angedeutete Rückbildung hat ihre Ausprägung am schärfsten 
bei Gastrodia- und Cypripedium-Arten gefunden, denen der Antipoden- 
apparat durchweg fehlt. 

Die Verschmelzung der Polkerne findet bei Listera zwar statt 
(Abb. 12), es wird hier aber kein eigentlicher Endospermkern ausgebildet. 
Zunächst werden zwei verschmolzene Polkerne mit drei Antipoden- 
kernen angehäuft, weiterhin verschwinden sie allmählich Hand in Hand 
mit dem Anwachsen des Embryo (Abb. 14). Wahrend der Befruchtung 
wird eine der Synergiden 
beim Eintritt des Pollen- 
schlauches zerstört, die 
andere bleibt dagegen län- 
gere Zeit lebensfähig. Ei- 
ner der Spermakerne ver- 
schmilzt mit dem Kern 
der Eizelle, der andere ist 
in der Nähe der Synergi- 
den zu sehen, wo er über- À 
haupt zu bleiben scheint. / 
Die Abb. 134 führt gerade { 
den Augenblick der Be- 
fruchtung vor, wo der 
Spermakern dicht am Ei- 
zellkern angeschmiegt ge- 
legen ist. Die Abb. 136 
gibt uns die nächsten Sta- 
dien dieses Vorganges wie- 
der. Hier ist der Kern der 
befruchteten Eizelle in der Teilung begriffen ; im oberen Embryosackteile 
liegt der andere stark gefärbte Spermakern. In beiden Fällen befinden 
sich im Basalteile des Embryosackes zwei Gruppen noch nicht voll- 
kommen verschmolzener, obgleich schon degenerierender Kerne. Es 
liegt die Vermutung nahe, daß die eine von diesen Kerngruppen durch 
Verschmelzung der drei Antipodenkerne, die andere aber aus den zwei 
verschmolzenen Polkernen entstanden seien. 

Die erste Teilung der befruchteten Eizelle ist quer (Abb. 14). Die 
nächsten Teilungen finden in beiden Zellen des Embryo statt, welcher 
keine Gliederung erfährt und aus dem Nucleus unmittelbar seine Nah- 
rung bezieht. Mit dieser Art und Weise der Nahrungszufuhr zum Em- 
bryo, wie sie bereits von STRASBURGER beobachtet wurde, soll nach der 
Anschauung von Kusano sowohl die Verkiimmerung des Endosperms, wie 
auch die Reduktion des Antipodenapparates, im Zusammenhang stehen. 
3* 





Abb. 12, Verschmelzung der Polkerne. Vergr. 4/1. - 6. 
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In der letzten Zeit haben mehrere Forscher die Vermutung geäußert, 
es sei ein Zusammenhang der Reduktion des weiblichen Gametophyten 





Abb.13. a 





b 
Befruchtung der Eizelle durch einen Sper- 
makern. Vergr.!/ı-6. b Die Lage des zweiten Sperma- 


mit der Phylogenie der betref- 
fenden Familie möglich. In die- 
ser Hinsicht möchte ich die Ar- 
beit von Prof. P. Baranov er- 
wähnen, worin der Verfasser auf 
Grund eigener Erfahrungen und 
der Untersuchungen anderer 
Forscher die Frage aufzuklären 
versucht, ob überhaupt Bezie- 
hungen zwischen dem Reduk- 
tionsvorgang und dem Entwick- 
iungsverlauf der betreffenden 
Familie bestehen. Baranov 
weist hier auch darauf hin, 
welche Momente dem Reduk- 
tionsvorgang zugrunde liegen; 
er kann auf zweierlei Wegen 
geschehen: entweder durch Ver- 


minderung der Makrosporenzahl, oder durch Aufhebung einiger Embryo- 
sackelemente. Nach einer vergleichenden Untersuchung des vorliegen- 


Abb. 14. 
Abb. 14, 15. Zellteilung im Embryo. Vergr. 1/1: - 6. sogar bei nahestehenden 


Arten, häufig ganz verschieden, dagegen bei weitentfernten Formen oft 
gleich ist. 








Abb. 16. 


den Tatsachenmaterials 
kommt der Verfasser zu 
dem Schlusse, es sei vor- 
läufig noch keine Möglich - 
keit vorhanden, den Re- 
duktionsvorgang mit der 
Phylogenie, wenigstens 
auf Grund der bislang er- 
brachten Tatsachen, zu 
verknüpfen. Es ist eben 
nichtgelungen, bestimmte 
Gesetzmäßigkeiten und ir- 
gend einen Parallelismus 
dieser beiden Vorgänge 
festzustellen, da der Re- 
duktionsgrad bei nahe- 
stehenden Gattungen, ja 
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Die Entwicklung des Pollens. 

Es liegen uns zur Zeit nur wenige Arbeiten über die Reduktionsteilung 
in den Mutterzellen des Pollens und die Entstehung der männlichen Ga- 
meten in der zu untersuchenden Familie vor. Die Mehrheit der Forscher 
hat sich stets auf die Beschreibung der Makrosporenentwicklung und der 
Vorgänge beschränkt, die zur Ausbildung eines reifen Embryosackes 
fiihren, wobei die entsprechende Untersuchung des Entwicklungsganges 
des männlichen Gametophyten auBer acht gelassen wurde. Es ist an- 
zunehmen, daB solche Untersuchungen die Vertiefung unserer Kennt- 
nisse über die Embryologie der Orchideen befördern würden, auch könnte 
hiermit ein wohl auch für die Allgemeinaufgaben der Zytologie wert- 
volles Tatsachenmaterial ermittelt werden. 

Die Reduktionsteilung in den 
Pollenmutterzellen bei Listera ovata 
L. geht zumeist normal vor sich. Als 
Ergebnis zweier aufeinander folgen- 





Abb. 16. Eine Tetrade. Vergr. Yız - 6. Abb. 17. Tetrade nach der Bildung der 
generativen Zellen. Vergr. 1/12 - 6. 


den Teilungen werden vier Zellen, sogenannte Tetraden, erzeugt, die 
in eine Reihe oder nach den Ecken eines Tetraeders angeordnet sind, 
was durch die Lage der Spindel in der zweiten Teilung mitbedingt ist 
(Abb. 16). Die Entwicklung der Pollenkérner ist dieselbe wie bei den 
Dikotyledonen, d. h. es geht die Bildung der Zellwände nach dem 
simultanen Typus vor sich. Die Pollenkérner sind zusammengsetzt, wie 
das den meisten Orchidaceen eigen ist, da überhaupt keine Trennung 
der Tetraden in einzelne Körner stattfindet (Abb. 17). Der Zellkern 
jedes Kornes wird nochmals geteilt, was zur Ausbildung einer genera- 
tiven Zelle führt. Die Kernspindel ist, während dieser Teilung, stark 
gegen die äußere Zellwand verschoben (Abb. 28), wodurch eine ver- 
schiedene Gestaltung der beiden entstandenen Zellen herbeigeführt wird : 
die kleine bikonvexe Zelle ist die generative, die größere die vegetative 
(Abb. 17). 

In der Telophase wird zwischen den Tochterkernen eine Scheidewand 
angelegt (Abb. 28), die aber bald aufgelöst wird; dann liegen die gene- 
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rative und die vegetative Zelle nebeneinander, bloB durch ihre Plasma- 
hautschicht getrennt. 

Die Entwicklung des Pollenkorns ist damit vollendet, weitere Ent- 
wicklungsvorgänge treten erst im generativen Kern nach der Keimung 
des Pollenkorns auf. 


Die Untersuchung der haploiden und diploiden Kerne. 
Listera ovata L. ist vielfach Gegenstand zytologischer Forschung ge- 
wesen. ROSENBERG (1905) hat für die Reduktionsteilung dieser Art 
16 haploide, nach Größe und Gestalt verschiedene Chromosomen fest- 
gestellt. Dieselbe Anzahl führt auch GuianaRD an. CL. MÜLLER hat im 
Jahre 1912 auch Listera ovata studiert und teilt die haploiden Werte 16 
und 17 mit. Es sind seiner Arbeit Abbildungen und Aufnahmen der 


Ve 





AP». 18. a, b, c. Die a - in + Teilung des primären Setetiaes mit 16, 17, 
18 Chromosomen. Vergr. 1/2 - 18. 





haploiden Kernplatten mit 34 und 36 Chromosomen beigefiigt. Bei der 
Bewertung der Chromosomenzahl in der Metaphase des primären Pollen- 
kerns — im allergünstigsten Stadium für die Feststellung der Haploid- 
zahl — habe ich Gameten mit 16, 17, 18 Chromosomen entdecken können 
(Abb. 18a, 6, c). Dabei war die Haploidzahl 17 vorherrschend: auf 
500 Gameten mit 17 Chromosomen wurden 4—5 mit 18 und etwa eben- 
soviel mit 16 Chromosomen gefunden. Im haploiden 17-Chromosomen- 
satz wird unsere Aufmerksamkeit auf drei durch ihre Größe und Gestalt 
sich auszeichnende, in der Peripherie der Kernplatte gelegene Chromo- 
somen gezogen. Das eine von ihnen ist zweimal S-artig gebogen, seine 
Form ist am besten en face zu verfolgen; die zwei anderen sehen haken- 
förmig aus. Die letzteren, wenn sie gut differenziert sind, lassen tiefe 
Einschnürungen an ihrer Umbiegungsstelle sehen, so daß sie als ent- 
schieden zweischenkelige Chromosomen auftreten, welche sich nach der 
Länge des kurzen Schenkels unterscheiden lassen. Weiter sind noch 
zwei mittelgroße Chromosomen — das eine hakenförmig, das andere 
gebogen — und 12 kleine, ziemlich dicke, oft in der Mitte eingeschnürte 
Chromosomen zu beobachten, die keine besondere Individualität er- 
kennen lassen. In meinem Falle fehlt in der 16-chromosomigen Gamete 
das mittelgroße hakenförmige Chromosom. In der 18-chromosomigen 
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Gamete ist dagegen ein kleines Chromosom überzählig, da hier statt 
12 13 kleine Chromosomen vorhanden sind. 

An meinen Präparaten habe ich 34 Chromosomen in somatischen 
Kernen feststellen kénnen (Abb. 20). Ich habe Wurzeln von mehreren 
Individuen untersucht, doch konnte bislang keine andere Chromosomen- 
zahl entdeckt werden. An einem Präparate von CL. MÜLLER, welches im 
Besitz von Prof. 8. Nawascuin ist, wurden bei der Durchzählung einiger 
Kernplatten der Wurzeln 36 Chromosomen gefunden (Abb. 19). Dank einer 
etwas ungünstigen Chromosomenorientierung in den betreffenden Kern- 
platten, wie auch dem viel zu feinen Schnitte, ist die genaue Zusammen- 
stellung mit dem 34-Chromosomensatz nicht gelungen ; dadurch ist auch 
der richtige Schluß darüber verhindert, ob wir hierin bloß eine Verände- 
rung der Chromosomenzahl bei verschiedenen Individuen oder eben auch 
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Abb. 19. Diploide Kernplatte aus den Wurzeln Abb. 20. Diploide Kernplatte mit 
mit 36 Chromosomen. Nach einem Präparat von 34 Chromosomen. Vergr. 1/1: - 18. 
CL. MULLER. Vergr. 1/12 - 18. 


eine Veränderung der Chromosomengestalt vor uns haben. Dessen- 
ungeachtet drängt sich die Vermutung über den Zusammenhang der bei- 
den Erscheinungen — des Vorhandenseins von drei Arten Gameten einer- 
seits und Individuen mit verschiedenen Chromosomenzahlen anderer- 
seits — von selbst auf. In der Tat könnte man sich leieht vorstellen, daß 
das Individuum mit 36 Chromosomen durch Verschmelzung zweier 18- 
chromosomiger Gameten entstanden wäre, allerdings unter der Voraus- 
setzung, daß überhaupt auch gleichartige weibliche Gameten zur Aus- 
bildung kämen. Es ist zu bemerken, daß, obgleich die Häufigkeit des 
Zusammentreffens solcher verhältnismäßig seltenen Gameten, d. h. des 
Zusammentreffens von zwei 18-chromosomigen Gameten oder von zwei 
16-chromosomigen miteinander, iiberaus gering sein muB, es doch kei- 
neswegs als ganz ausgeschlossen gelten kann. Wenn alle drei Arten Ga- 
meten lebensfähig sind und durch Vesschmelzung miteinander eine 
fertile Nachkommenschaft erzeugen kénnen, so sind hier vom theoreti- 
schen Standpunkte aus folgende Kombinationen denkbar: 
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Gameten 16+16 Chromosomen = 32; 17+17 = 34, 
» 16417 pe = 33; 17+18 = 35 
PR 16+18 PR = 34; 18+18 = 36. 

Es versteht sich von selbst, daß solche Kombinationen nur möglich 
sind, wenn auch drei Sorten gleicher weiblicher Gameten entstehen. 

Ob solehe Kombinationen in Wirklichkeit bestehen, und inwieweit 
diese Erklärung des Vorkommens der Formen mit abweichender Chro- 
mosomenzahl zutreffend ist, werden weitere Untersuchungen prüfen 
müssen. 

Auf welche Weise kommen nun diese drei Gametenarten zustande? 
Die Reduktionsteilung kann darauf, wenngleich keine erschöpfende, doch 
eine recht wahrscheinliche Antwort geben. 

Hierbei sind nämlich ei- 
nige Abweichungen entdeckt 
worden, welche den von an- 
deren Forschern bei anderen 
Objekten beschriebenen ana- 
log sind. Diese Abweichungen 
finden nicht nur in der Re- 
» duktionsteilung der Pollen- 
N und Makrosporenmutterzel- 
BE vom len statt, sondern auch in der 

- der cine =. Teilung des primären Kerns 
gegen einen Zellpol in der in den Pollenkérnern. In der 
a re .6. heterotypischen Teilung be- 

gibt sich oft ein Geminus, 
ohne sich zu teilen, nach einem Zellpol hin oder tritt gar aus der Kern- 
spindel heraus, in welch letztem Falle er einen kleinen Nebenkern zu 
bilden pflegt. Die Abb. 22 zeigt dieses Vorkommnis in der Pollenmutter- 
zelle, die Abb. 21 in der Makrosporenmutterzelle. Es liegt die Ver- 
mutung nahe, daß in einigen Fällen die bivalenten Chromosomen zu dem 
Zellpol gelangen und dort mit den univalenten verschmelzen können ; 
sonst wäre die Entstehung der 16- und 18-chromosomigen Gameten schwer 
zu erklären. Leider liegen mir dafür noch keine sicheren Beweise vor. 
Wegen des spärlichen Materials habe ich keine Anaphase der heterotypi- 
schen Teilung finden können, die ganz augenscheinlich für das Bestehen 
zweier Tochterkernplatten mit 16- und 18-Chromosomen beweisend 
wäre. In der Telophase der heterotypischen Teilung der Pollenmutter- 
zellen habe ich Fälle getroffen, wo zwei Schwesterkerne ungleich an 
Größe waren (Abb. 23), was wohl nur als Folge einer ungleichen Chromo- 
somenverteilung in dieser Teilungsphase angesehen werden kann. Es 
liegen bisweilen in der ausgebildeten Dyade zwei Kerne, an deren Seite 
aber ein dritter, aus dem herausgestoßenen Chromatinstoff gebildeter, 
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kleiner Kern zu beobachten ist (Abb. 24). Diese Kleinkerne können 


wahrend der ganzen Reduktionsteilung stets verfolgt werden (Abb. 25). 
Bei der Ausbildung von Tetraden geraten diese Kerne entweder in eine 





Abb. 23. Abb. 24. Abb, 25. 


‘ 
Abb. 23. eh te dre ts | Vergr. 1/1: -6.— Abb. 24. Dyade mit einem 
kleinen Kern, aus ausgestoBenem Chromatinstoff gebildet. Vergr. '/:2-6. — Abb. 25. Der ins Plasma 


ausgestoßene Chromatinstoff. Vergr. 1/12 - 6. 


von den vier Tetradenzellen (Abb. 26) oder, ein Stiick Protoplasma 
um sich ansammelnd, bilden sie eine fünfte Zelle — eine Zusatzzelle 


(Abb. 27 u. 28). | 


Eine ähnliche Erscheinung wurde von 8. Na- 
Abb. 26. Abb. 27. Abb. 28. 


WASCHIN bei T'radescantia virginica beschrieben. 

Abb. 26. Der kleine Kern aus ausgestoßen-m Chromatinstoff in einer der Tetradenzellen, Vergr. 

1n2-6. — Abb. 27 Tetrade mit der füuften Zusatzzelle. Verzr. 1/1:-6. — Abb. 28 Desgleichen. Die 

Teilung des primären Pollenkernes in den vier normalen Tetradenzellen. Anlage der Scheidewand. 
Vergr. !/ı2- 6. 





Durch Eliminieren eines univalenten Chromosoms bei der ersten Teilung 
bekommen die beiden Schwesterzellen ungleiche Chromosomenzahlen — 
eine Zelle 12, die andere 11 +z (Chromatinnucleolus). In diesem Falle 


muß die künftige Tetrade der folgenden Formel entsprechen hit 
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Außer der heterotypischen Teilung sind ,,non disjunction‘‘-Falle noch 
in der homöotypischen Teilung der Pollenmutterzellkerne und des pri- 
mären Kerns der Pollenkérner festgestellt worden. Die Abb. 29 gibt 
einen solchen Fall in der Metaphase der homöotypischen Teilung wieder, 
wo ein groBes Chromosom, ohne sich zu teilen, sich vom Aquator ent- 
fernt hat und gespalten am Pol liegt. Die Abb. 30 
zeigt dasselbe bei der Teilung des primären Pollen- 
kerns. 

Derartige Erscheinungen diirften wohl Verände- 
rungen in den Chromosomenverhältnissen der in 
diesen Fällen entstandenen Gameten veranlassen. 

Auch ein Zurückbleiben der Chromosomen kann 
Abb. 20. Wanderung ds vorkommen und ist sowohl in der Reduktionsteilung 
null 2e Eu der Pollen- und Makrosporenmutterzellen, als auch 
schen Teilung der Pollen- in der Kernteilung der Pollenkörner beobachtet 

Vergr. Yı-. worden. Ähnliche Abweichungen in der Reduk- 
tionsteilung sind bei vielen Hybriden beschrieben 
worden. Andererseits haben sich mehrere Forscher dahin ausgesprochen, 
daß die Abweichungen in der Reduktionsteilung und die Ausbildung 
der Gameten mit abweichender Chromosomenzahl auf Einflüsse der um- 
gebenden Lebensbedingungen zurückzuführen 
seien. Welcher von den beiden erwähnten Fak- 
toren — die Bastardierung oder der Einfluß der 
Umwelt — für die bei Listera ovata beobach- 
teten Abweichungen ausschlaggebend ist, muß 
bis auf weiteres dahingestellt bleiben. 

Gleiche Abweichungen wurden von Fucus 
und ZIEGENSPECK im Jahre 1924 für: Orchis 
Traunsteineri SAUT. angegeben. Leider habe ich 
ihre Arbeit nicht lesen können, da in Moskau die 
Abb. 30. Wanderung der unge- betreffende Zeitschrift nicht zu finden war; da- 
Zum et her war ich in meiner Schätzung der hierin be- 
en en ae Vergr. 12-6. findlichen Angaben bloß auf die Referate ange- 

wiesen. Diese Art Orchis wird als ein Hybride 
aufgefaßt; vielfache Rassen haben verschiedene Chromosomenzahlen. 
Als Folge der Abweichungen in der Reduktionsteilung treten Gigas-, 
Semigigas- und Infraformen auf. ’ 

Kuwapa hat bereits im Jahre 1915 Rassen von Zea Mays beschrieben, 
welche nach ihren Chromosomenzahlen (20—21—22—24) zu unter- 
scheiden sind. . 

Es werden immer mehr solche Beobachtungen bekannt, die nach 
einer befriedigenden Erklärung verlangen. Seitdem wir erkannt haben, 
daß verwandten Organismen häufig verschiedene Chromosomenzahlen 
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zukommen, sind zur Aufklarung dieser Erscheinung mannigfaltige Ver- 
mutungen und Hypothesen geäußert worden. Einige Forscher ver- 
treten die Meinung, daß die Chromosomenzahlen verwandter Arten bloß 
ein Multiplum der Grundzahl darstellen und auf dem Wege einer Bastar- 
dierung zustandekommen. In einigen Fällen scheint das auch in Wirk- 
lichkeit so geschehen zu sein. Immerhin sind mehrere Beispiele bekannt, 
wo für die Chromosomenverhältnisse verwandter Gruppen kein der- 
artiges Schema passen kann. Hierher gehören z. B. die erwähnten Fälle, 
wie auch die, wo Arten derselben Gattung sich durch unregelmäßige 
Intervalle in Chromosomenzahlen auszeichnen, welche nicht immer in 
eine Reihe nebeneinanderliegender Zahlen angeordnet werden können 
(Campanula, Crepis). Auf Grund ihrer Erfahrungen pflegen verschiedene 
Forscher dieser Tatsache verschiedene Deutung zu geben. Von einigen 
wird die Vermehrung der Chromosomenzahl durch eine Quersegmenta- 
tion eines oder mehrerer Chromosomen erklärt (MARCHAL, Kuwana). 
Marcua hält überhaupt die Quersegmentation sogar aller Chromo- 
somen des Kerns für nicht ausgeschlossen. Von anderen wird die 
Hauptrolle den Abweichungen in der Reduktionsteilung zugeschrieben, 
woraus Gameten mit erhöhter und verminderter Chromosomenzahl her- 
vorgehen. 

Eine Reihe von Arbeiten, besonders diejenigen japanischer Gelehrter, 
hat uns Kenntnis davon gegeben, daß Pflanzen mit abweichenden 
Chromosomenzahlen künstlich als Ergebnis einer Harmoniestörung in 
der Reduktionsteilung erhalten werden können, welche durch Einwirkung 
äußerer Faktoren, wie z. B. der höheren und niederen Temperatur, der 
Narkotisierung usw. zu erzielen sind. 

Die immer wachsende Anzahl solcher Untersuchungen kann einen 
Beweis dafür abgeben, wieviel Interesse dieser Frage beigebracht wird, 
die unmittelbar mit dem zur Zeit höchst aktuellen Problem der Artbildung 
verbunden ist. 

Zum Schluß erlaube ich mir, meinem verehrten Lehrer Akademiker 
S. NAWASCHIN meinen tiefsten Dank auszusprechen für die Leitung und 
das innige Interesse, welche er an meiner Arbeit geäußert hat. 


Zusammenfassung. 

Es werden drei Makrosporen gebildet, von welchen sich die chalazale 
zu einem achtkernigen Embryosack entwickelt. Antipodenzellen ent- 
stehen nicht. Die Antipodenkerne ballen sich mit dem sekundären Em- 
bryosackkern zu einem gemeinsamen Klumpen zusammen, der allmählich 
verschwindet. 

Der Pollen bleibt in Tetraden. 

In der Reduktionsteilung der Pollen- und Makrosporenmutterzellen 
sind verschiedene Abweichungen beobachtet worden: ungleiche Chro- 
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matinverteilung in den Tochterkernen während der heterotypischen 
Teilung, und die AusstoBung von Chromatin in das Zellplasma. 

Es werden Gameten mit abweichender Chromosomenzahl aus- 
gebildet. 

Die Haploidzahl ist 17, die Diploidzahl 34. 

In einigen Fällen kénnen in somatischen Kernen 36 Chromosomen 
gezählt werden. 
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DER EINFLUSS DER STANDORTSFEUCHTIGKEIT AUF DEN 
OSMOTISCHEN WERT BEI PFLANZEN. 


Von 
W. 8. ILsın 
(Prag). 
(Eingegangen am 5. September 1928.) 


PRINGSHEIM (1906) untersuchte die Ursachen eines ungleichmäßigen 
Welkens und Absterbens von Blättern verschiedenen Alters auf Sukku- 
lentensprossen und fand, daß die widerstandsfähigeren jungen Blatter 
eine höhere Zellsaftkonzentration besitzen. Dasselbe gilt für die jungen 
Knospen im Vergleich zu den Speicherungszellen in Knollen und Zwie- 
beln. Der höhere osmotische Druck in jungen Geweben ermöglicht es 
ihnen, Wasser aus den älteren Geweben auszusaugen. Weiter beobach- 
tete dieser Forscher an Kürbiskeimlingen, die bei verschiedenem Feuch- 
tigkeitsgrad erzogen wurden, eine bedeutende Zunahme des osmotischen 
Wertes in Zellen bei Wassermangel. 

Ausführliche Untersuchungen in der Natur wurden von Firrine 
(1911) in der Wüste Sahara ausgeführt. Er benutzte immer nur Blätter, 
da er glaubte, daß diese auch für die Wurzeln charakteristische Ergeb- 
nisse liefern könnten; er war überzeugt, daß der osmotische Druck in 
der ganzen Pflanze der gleiche sein müsse. Einen besonders hohen osmo- 
tischen Druck fand Frrrtne bei Pflanzen, die an trockenen Standorten 
wuchsen; er betrug bis 100 Atmosphären. Auf feuchteren Böden, z.B. 
Kulturböden oder in Oasen, besaßen die Pflanzen einen viel niedrigeren 
Druck. 

Hannie (1912) zeigte, daß der osmotische Druck in Blättern auch 
höher sein kann, als in den Wurzeln; dieser Unterschied muß nach seiner 
Meinung bei Xerophyten stärker zum Ausdruck kommen und bei Hydro- 
phyten fast verschwindend klein sein. Aber die Zahlen, die dieser Ver- 
fasser selbst gibt, liefern keine Beweise für diese Annahme, ebenso wider- 
sprechen ihr meine weiter unten wiedergegebenen Beobachtungen. In 
den Versuchen von Hannic gab es Xerophyten mit gleichem osmoti- 
schem Druck in den Wurzeln und den Blättern (2 von 11) und auch viele 
Hydrophyten (6 von 15), bei welchen der Druck in den Blättern 1,5 —2mal 
größer als in den Wurzeln war. 

KELLER (1913/1914), der nur mit Blättern arbeitete, bestätigte diese 
Beobachtungen an Pflanzen aus russischen Steppen. Mit dieser Frage 
beschäftigten sich außerdem: Maximov mit seinen Mitarbeitern (1916, 
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1917), Merer (1916), GANTE (1916), FABER (1923) und Gessner (1920). 
Alle Beobachtungen wurden nur an Blättern ausgefiihrt. 

Zahlreiche Untersuchungen wurden von mir und meinen Mitarbeitern 
— M, K. Ostrovskasa, M. G. BEKKER, P. 8. Nazarova und O. I. Sozo- 
LEVA — an Steppen-, Wiesen- und Sumpfpflanzen in SiidruBland aus- 
geführt. Ein Teil der Ergebnisse ist in englischer Sprache (1916) 
verôffentlicht worden, und ich werde nicht mehr auf sie zurück- 
kommen; dagegen sind viele Beobachtungen bis jetzt noch nicht ver- 
öffentlicht worden, obwohl sie bereits im Jahre 1914 ausgeführt worden 
sind. Hier willich die Ergebnisse jener Arbeiten kurz zusammenfassen. 

Der osmotische Wert wurde nach der Plasmolysemethode mit Hilfe 
von Saccharoselösungen ermittelt. Bei den Blättern wurde er in der 
Epidermis und bei den Wurzeln in der Außenrinde, und zwar in deren 
mit Wurzelhaaren besetztem Teil, bestimmt. Gleichzeitig wurden an 
verschiedenen Standorten die Bodenfeuchtigkeit und die Verdunstung 
von der Oberfläche eines Atmometers, der im Innern des Grasbestandes 
und auf dem Niveau desselben Grasbestandes aufgestellt war, gemessen. 

Wir wollen zuerst die Verteilung des osmotischen Wertes in den 
Wurzeln besprechen, die von der Bodenfeuchtigkeit stark beeinflußt 
wird (siehe Tabelle 1). Den kleinsten osmotischen Wert haben wir bei 
Sumpfpflanzen beobachtet: 0,13—0,21 Mol.; bei Wiesenpflanzen steigt 
er bis 0,25 und 0,36 Mol., bei Steppenpflanzen noch höher — bis 0,40 
und 0,48 Mol.; und er erreicht endlich bei Pflanzen von trockenen Ab- 
hängen die Größe 0,60 Mol. Der osmotische Wert verändert sich bei einer 
und derselben Pflanzenart in Abhängigkeit von dem Grad der Boden- 
feuchtigkeit. So hatten Lysimachia nummularia im Sumpfe 0,168 Mol. 
und auf der Wiese 0,256 Mol.; Poa pratensis auf der Wiese 0,256 Mol. und 
an einem Abhang 0,576 Mol.; Galiwm verum auf der Wiese 0,258 Mol. und 
in der Steppe 0,432 Mol.; Bromus erectus in der Steppe 0,44 Mol. und am 
Abhang 0,616 Mol.; Koeleria gracilis in der Steppe 0,46 Mol. und am 
Abhang 0,60 Mol. 

Es gibt keine Übereinstimmung zwischen dem osmotischen Wert in 
den Blättern und der Bodenfeuchtigkeit des gegebenen Standortes. 
Einige Arten hatten im Sumpfe eine höhere Zellsaftkonzentration als auf 
der Wiese oder sogar in der Steppe. Es wurde aber manchmal auch das 
Gegenteil beobachtet. Die Schwankungen waren sehr groß bei verschie- 
denen Arten, die im Bereiche eines und desselben Pflanzenvereins wuch- 
sen. Es wurden Fälle beobachtet, wo dieselbe Art in der Assoziation, wo 
Xerophyten überwogen, einen geringeren osmotischen Wert besaß, als 
in einer Assoziation, wo noch mehr Xerophyten zugegen waren. Z.B. 
hatte Lysimachia nummularia im Sumpfe 0,44 Mol. und auf der Wiese 
0,32 Mol. ; oder es hatte Galium verum auf der Wiese 0,526 Mol. und in der 
Steppe 0,438 Mol. Auf die Ursachen dieser Erscheinung werden wir später 
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Tabelle 1. 
Datum Namen der Pflanzen TESTER 
in Blättern in Wurzeln 
1. Sumpf. 

11. VI. | Zysimachia nummularia L. . . . . . - 0,440 0,168 

11. VI. | Alisma plantago L.. . . . . . . . .. 0,410 0,135 

11. VI. | Nasturtium austriacum CRANZ 0,616 0,132 

12. VI. | Lythrum virgatum L.. . . . . . . . 0,192 

13. VI. | Bidens tripartitus L.. . . . . . . .. 0,288 0,198 

13. VI. | Heleocharis palustris R.Br. . . . .. 0,490 0,210 

“ 2. Wiese. 

30. V. | Alopecurus pratensis L.. . . . . . . . 0,562 0,350 

31: Y. ESSE EET Oe à 0,654 0,256 
2. VI. | Galium rubioides L. . . . . . . . . . 0,480 0,307 
a. VE. OC Ow sw kw te 0,528 0,258 
4. VI. | Lysimachia nummularia L.. ..... 0,320 0,256 

3. Steppe. 

28. V. Bromue erectus Huns. . . . . . . . 0,495 0,440 

29. V. Koeleria gracilis Pues. . . . . . . . . 0,516 0,480 

29. V. Festuca ovina sulcata HACKEL. . . . . . 0,700 0,425 
NL. PS BG. a 51. eels 0,438 0,432 
4. VI. | Centaurea sibirica L. . . . . . . . . 0,616 0,400 

4. Abhang. 

30. VI. | Koeleria gracilis PERS. . . . . . . . . 0,828 0,600 
1. VIL. | Poa pratensis Mat cure bese cece à 0,774 0,576 
1. VII. | Festuca ovina sulcata HACKEL ..... 0,900 0,616 
2. VII. | Bromus erectus Hups. ........ 0,528 

zurückkommen, wenn wir die Blatter besprechen werden; jetzt wollen wir 
noch bei den Wurzeln bleiben. 


Während der Vegetationsperiode findet ein Austrocknen des Bodens 





statt und zugleich vergréBert sich die Zellsaftkonzentration in den Wur- 


zeln. In der Tabelle 2 
sind die Ergebnisse der 
Messungen aus den Mo- 
naten Juni und Juli bei 
denselben Arten und auf 
demselben Standort wie- 
dergegeben und zwaram 
Rande eines kleinen 
Sumpfes, der sich auf 














Tabelle 2. 

Osmotischer Wert 

Namen der Pflanzen im Juni im Juli 
11—13 6-8 

Alisma plantago L.. . . - 0,136 0,312 
Bidens tripartitus L. . . . 0,198 0,328 
Nasturtium austriacum L. 0,132 0,344 
Lysimachia nummularia L. 0,168 0,344 


mittlerem Plateau in einer Steppenschlucht befand. Im Juni schwankte 
die Bodenfeuchtigkeit in verschiedener Tiefe von 20—25%, im Juli ver- 


minderte sie sich auf 15—17%. 


Arten ungefahr um das Doppelte zu. 


Der osmotische Wert nahm bei allen 
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Genau dieselben Ergebnisse über den Einfluß der Bodendiirre auf die 
Vergrößerung der Zellsaftkonzentration wurden auch bei Vegetations- 
versuchen mit Kulturpflanzen erhalten. Die Versuche wurden in Glas- 
gefäßen ausgeführt, deren Wandungen mit Paraffin übergossen und so- 
fort mit Erde bestreut wurden; diese Methode ermöglicht, normale Wur- 
zeln zu erhalten, die im Boden gleichmäßig verteilt sind. Aus mehreren 
Versuchen, die übereinstimmende 








perez Ergebnisse lieferten, will ich nur 
Bodenfeuchtigkeit en eue mmbemes zwei anführen: den einen mit 
wen» Gute Weizen, den anderen mit Gerste 

324% 0,192 0,240 (Tabelle 3). In alle GefäBe wurde 
26,9% 0,264 0,264 eine gleiche Menge Erde, aber 
22,1% 0,304 | 0,272 eine verschiedene Menge Wasser 
18,7% 0,450 0,400 hineingegeben. Beim Weizen 








nahm der osmotische Wert in den Wurzelzellen mit dem Grade der 
Bodenfeuchtigkeitsverminderung beständig zu; bei der Gerste verlief 
die Zunahme zuerst langsam, dann begann sie auf trockenerem Boden 
plétzlich stark zu steigen. 

Der osmotische Wert in der Wurzel kann sogar in ein und der- 
selben Pflanze stark variieren, wenn sich ihre verschiedenen Teile in 








Tabelle 4. 
Namen der Pflanzen Tiefe in em Osmotischer Wert 
0—7 0,312 
Poa pratensis setacea . . 13—22 0,312 
42—50 0,276 
| 0—6 0,320 
’ 13—22 0,320 
Galium verum . . . . . | 29— 37 0,264 
57—64 0,258 
0—5 0,474 
| 11—17 0,474 
Festuca ovina sulcata . . 24—30 0,410 
| 37—43 0,344 
57—66 0,344 








Bodenschichten mit verschiedener Feuchtigkeit verteilen. In russischen 
Steppen kann eine ungleichmäßige Bodenfeuchtigkeitsverteilung in 
heiBen Sommermonaten beobachtet werden; die Feuchtigkeit ist in den 
oberen Schichten geringer und wächst allmählich mit der Tiefe. Der 
osmotische Wert kann sich dementsprechend der Wurzel entlang ver- 
andern (Tabelle 4); bei Festuca ovina sulcata betrug er im oberen Teile 
0,474 Mol. und im unteren 0,344 Mol. Ungefähr dasselbe fanden wir auch 
bei anderen Pflanzen. 

Jetzt wollen wir zu den Blättern übergehen. Wie bereits erwähnt, 
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kann man keine strenge GesetzmaBigkeit in der Verteilung des osmoti- 
schen Wertes in Blattzellen in Beziehung zum Standort der Pflanze fest- 
stellen. Auch in einem und demselben Pflanzenverein kénnen sich die 
Pflanzenblatter unter verschiedenen AuBenbedingungen befinden: die 
einen sind in den Grasbestand stark hineingedrängt, die anderen erheben 
sich hoch darüber hinaus; die Transpirationsbedingungen unterscheiden 
sich in dem einen und dem anderen Falle sehr stark voneinander. Außer 
den Außenbedingungen können hier auch innere Ursachen einen Einfluß 
ausüben, und zwar z. B. die Bedingungen der Wasserzuleitung in die 
Blätter. Eine unbedeutende Verdichtung des Grasbestandes oder sein 
Dünnerwerden sind bereits imstände die Ergebnisse der Messungen zu 
beeinflussen. Ohne diese Tatsache näher zu besprechen, will ich nur ein 








Tabelle 5. 
Osmotischer Wert 
Dichtheit des Grasbestandes 
Wurzeln | Blätter 
ots a e's 1, m 0,516 0,704 
weniger dicht ........ 0,516 0,756 
ziemlich locker ....... 0,516 0,780 





Beispiel, Festuca ovina sulcata betreffend, anführen, deren Blatter ver- 
haltnismaBig klein sind und aus dem Grasbestand nicht hinausragen. 
Es wurden drei Stécke miteinander verglichen, die auf ebener Steppe 
wuchsen; von gleichaltrigen Blättern wurden gleiche Teile entnommen. 
Der Grasbestand war niedrig, aber bei genauer Betrachtung konnte man 
Unterschiede in seiner Dichte sehen. Obwohl die AuBenbedingungen 
scheinbar ahnlich waren, unterschieden sich die osmotischen Werte, wie 
man aus der Tabelle 5 sieht, ziemlich stark voneinander; bei einem frei- 
wachsenden Exemplar war er gréBer. Die Wurzeln dagegen, die sich 
unter ähnlichen Bedingungen befanden, wiesen hier keinen Unter- 
schied auf. 

Bei Steppenpflanzen ist der osmotische Wert in Wurzeln gewöhnlich 
viel niedriger als in Blättern. Aber zwischen diesen Organen gibt es keine 
beständigen Beziehungen, der Unterschied kann bald größer, bald kleiner 
sein. Als Beispiel sind in der Tabelle 6 die Ergebnisse einiger Messungen 
des osmotischen Wertes bei derselben Art für Wurzeln und Blätter wie- 
dergegeben. In einem Falle besaß Festuca einen Druck in den Blättern, 
der 1,36mal größer als in den Wurzeln, in einem anderen Falle aber 
1,95mal größer war. Bei zwei anderen Arten kam dieser Unterschied noch 
deutlicher zum Vorschein. Bei Lysimachia war der osmotische Wert in 
den Blättern bei der ersten Beobachtung kleiner, als bei der zweiten, da- 
gegen war er in den Wurzeln bei der ersten Beobachtung größer. Das 
erste Exemplar wurde von einer Wiese genommen, wo der Boden ver- 
hältnismäßig trocken, aber der Grasbestand sehr dicht war, Lysimachia 

Planta Bd. 7. a 
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war darin ganz untergetaucht ; das zweite Exemplar stammte aus einem 
Sumpfe, also aus feuchtem Boden, aber es gab dort keinen Grasbestand, 
und die Pflanze wuchs frei. Aus diesem Beispiel sieht man, daß die Ver- 
änderung des osmotischen Wertes in den Blättern ziemlich unabhängig 
von den Wurzeln vor sich gehen kann und von dem Einflusse der Außen- 
bedingungen stark abhängig ist. Doch muß diese Schlußfolgerung mit 
gewissen Einschränkungen angenommen werden; wir werden weiter 
sehen, daß die Wurzeln doch imstande sind, einigen Einfluß auf die Blät- 
ter und umgekehrt, die Blätter auf die Wurzeln, auszuüben. 














Tabelle 6. 
x der Pal Osmotischer Wert 
Wurzeln Blätter Verhältnis 
0,704 0,516 1,36 
| 0,756 0,516 1,47 
Festuca ovina sulata. . . . . 0,900 0,616 1,41 
| 0,700 | 0,425 1,65 
0,788 0,404 1,95 
4 0,774 0,576 1,34 
Poa pratensis setacea . . . . . E 0,526 0,256 2,21 
: A 4 0,320 0,256 1,25 
Lysimachia nummularia. . . . | 0,440 0,168 2,62 








Grundständige Blätter und Stengelblätter besitzen entweder einen 
gleichen osmotischen Wert, wenn die Außenbedingungen ähnlich sind, 
oder einen verschiedenen, wenn sich die Außenbedingungen unterschei- 
den. Entsprechende Beispiele sind in Tabelle 7 zusammengestellt. Bei 
frei wachsenden Pflanzen befinden sich sowohl die Stengel als die grund- 
ständigen Blätter unter denselben Bedingungen, und dann ist auch der 
osmotische Wert in ihnen gleichgroß. Innerhalb des Grasbestandes be- 
finden sich die grundständigen Blätter in einer feuchteren Atmosphäre 
als die Stengelblätter, dementsprechend ist die Zellsaftkonzentration in 
den ersteren kleiner als in den letzteren. Von den untersuchten Pflanzen 

















Tabelle 7. 
Osmotischer Wert 

Namen der Pflanzen ae Stengel grundstä ’ 

platter dige Blatter Verhältnis 
Peucedanum alsaticum . . . |in Grasbestand 0,56 0,52 1,01 
Senecio doria . . . . . . . in 5 0,50 0,43 1,16 
re Bot ONE Yok. LG auBerh. ‚, 0,50 0,50 1,00 
Centaurea scabiosa . . . . . in p 0,56 0,41 1,37 
nr Se ae ee auBerh. ,, 0,56 0,56 1,00 
Sanguisorba officinalis . . . |in à. 0,60 0,39 1,54 
pr = Da 6. 0 WE", 0,53 0,53 1,00 
Lythrum virgatum . . . . . in > 1,12 0,53 2,11 
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hatte Peucedanum alsaticum Blatter, die weniger in den Grasbestand ein- 
gesenkt waren; der Unterschied war bei ihnen sehr gering. Dagegen 
wuchsen Sanguisorba officinalis und Lythrum virgatum in einem dichten 
Grasbestand, und béi diesen Arten war das Verhältnis zwischen den 
grundständigen Blattern und den Stengelblattern ein ganz anderes. 

Die Außenfaktoren wirken auf die Blätter entweder unmittelbar oder 
auch durch die Wurzeln. Im ersten Falle üben nur solche Faktoren einen 
Einfluß aus, die die Transpiration verstärken, z. B. der Luftfeuchtigkeits- 
grad, der Wind, das Licht usw. Im zweiten Falle spielen die Wasser- 
zufuhrbedingungen eine Rolle. Um die Transpirationsbedingungen zu 
studieren, wurden Vegetationsvérsuche mit Weizen ausgeführt. Die Ge- 
fäße mit den Pflanzen wurden in Glashäuschen gehalten, wo die Atmo- 
sphäre durch Bespritzen der Wände mit Wasser stark angefeuchtet oder 
im Gegenteil mittels Schwefelsäurelösungen ausgetrocknet wurde. Die 
Bodenfeuchtigkeit war überall die gleiche und betrug 60% der gesamten 


Tabelle 8. 





Osmotischer Wert 


Feuchtigkeit der Atmosphäre 
Blätter | Wurzeln 








sehr feuchte Atmosphäre ........ 0,456 0,264 
feuchte Atmosphäre .......... 0,568 0,300 
trockene Atmosphäre . . . . . . . . . . 0,588 0,290 
sehr trockene Atmosphäre . . . . . . . 0,630 0,280 


Wasserkapazität. Die Ergebnisse der Bestimmung des osmotischen 
Wertes in Wurzeln und in Blättern sind in der Tabelle 8 zusammen- 
gestellt. Wir sehen, daß in dem Maße, wie die Lufttrockenheit zunahm, 
sich auch gleichzeitig der osmotische Wert vergrößerte. Es ist interessant, 
daß nicht die Pflanze in der trockensten Atmosphäre am stärksten tran- 
spiriert hatte, sondern die im zweiten Gefäß, wobei die Spaltöffnungen 
gewöhnlich geöffnet waren. Hier verloren die Pflanzen mehr Wasser und 
trockneten dadurch den Boden mehr aus. Dementsprechend war auch 
der osmotische Wert in den Wur- Tabelle 9. 

zeln am größten; hier konnte also 
die Tatigkeit der Blatter auch die- Bodenfeuchtigkeit 
jenige der Wurzeln beeinflussen. 





Osmotischer Wert 
Gerste | Weizen 





In derfolgenden Versuchsreihe 32% 0,440 0,200 
wurde umgekehrt der Einfluß von 27% 0,490 0,390 
Wurzeln auf die Blatter unter- 22% 0,588 | 0,630 

19% 0,644 0,784 





sucht. Die GefäBe mit den Pflan- 

zen standen offen, bei gleichen AuBenbedingungen, aber die einzelnen Ge- 

faBe hatten beim BegieBen ungleiche Mengen Wasser bekommen. In der 

Tabelle 9 sind die Bodenfeuchtigkeit und der osmotische Wert der Blatter 

wiedergegebe:, , die Proben wurden aus dem oberen Teil der Blätter ent- 
4* 
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nommen. Zugleich mit der Verminderung der Wasserversorgung fand 
eine bedeutende Zellsaftkonzentrierung in den Blättern statt, was be- 
sonders deutlich beim Weizen beobachtet werden konnte; die auf trok- 
kenem Boden gewachsenen Pflanzen hatten in den Blättern einen osmo- 
tischen Druck, der denjenigen der in feuchtem Boden wachsenden Pflan- 
zen um das 4fache iibertraf. 

Die einzelnen Teile desselben Blattes werden infolge ihrer verschie- 
denen Entfernung von den Zuleitungswegen auch nicht in gleichem MaBe 
mit Wasser versorgt. Teile, die dem Stengel oder Hauptnerv näher liegen, 
befinden sich immer unter giinstigeren Bedingungen als diejenigen, 
die davon weiter entfernt sind. Sie erleiden weniger Wassermangel 
und einen geringeren Anstoß zur Erhöhung des osmotischen Druckes. 
Unter ungünstigeren Bedingungen befinden sich die am Rande des Blattes 











Tabelle 10. 
Osmotischer Wert 
Name 
Basis | Mitte | Spitze 
Salvia nutans ...... 0,672 0,700 0,720 
Centaurea sibirica . . . . 0,600 0,628 0,730 
Rumex acetosa. . . . . . 0,430 0,450 0,470 
Centaurea jacea . . . . . 0,370 0,380 0,430 


liegenden Gewebe. Je trockener die Umgebung ist, desto bedeutender 
wird der Unterschied in der Wasserzuleitung zu den verschiedenen Teilen 
des Blattes. Im Gegensatz dazu kommt, bei genügender Feuchtigkeit, 
wenn alle Zellen in gleichem MaBe mit Wasser gesättigt sind, der Unter- 
schied zwischen den verschiedenen Geweben nicht immer zutage. Die 
Ergebnisse solcher Messungen sind in Tabelle 10 wiedergegeben. Die 
Messungen wurden lings dem Mittelnerv an der Blattbasis, in der Mitte 
und an der Spitze gemacht. Der osmotische Wert vergrößerte sich von 
der Blattbasis bis zur Spitze. Dasselbe beobachteten wir auch in der 
Querrichtung (Tabelle 11 und 12); hier bemerkt man eine Vergrößerung 
in der Richtung vom Mittelnerv zum Rande des Blattes. 


Tabelle 11. 





Osmotischer Wert 
Name Basis 
beim Nerv | beim Rand 


Spitze 
beim Nerv | beim Rand 








MR as. e's 5 + 0 tate 0,420 
Verbascum lychnitis. . . . . . . . 0,520 


0,430 
0,548 


0,480 
0,562 


0,492 
0,570 














Aber bei günstiger Wasserversorgung, d. h. an sehr feuchten Stand- 
orten, fällt die Ursache einer ungleichmäßigen Verteilung des osmoti- 
schen Druckes in Blattgeweben weg, und der Druck erweist sich auf der 








der Standortsfeuchtigkeit auf den osmotischen Wert bei Pflanzen. 53 











Tabelle 12. 
Osmotischer Wert 
Name Basis Mitte Spitze 
beim Nerv beim Nerv | beim Rand beim Nerv 
Centaures Sibirien . . . . . . . 0,560 0,588 0,656 0,688 
rn er 0,704 0,720 0,736 0,752 





ganzen Blattfläche als gleich groß; Beispiele hierfür sehen wir in Ta- 
belle 13. Weiter sind Versuche mit langen Blättern von Gramineen und 
Cyperaceen (Tabelle 14) angeführt. Ihre Spitze wird gewöhnlich schlecht 














Tabelle 13. 
Osmotischer Wert 
Name 

Basis Spitze 
AUS PURE» - . . . . . 0,576 0,576 
Nasturtium austriacum . . . . . . 0,504 0,516 
Bat. . ee 0,406 0,406 
et nr 0,425 0,434 
pe ee 0,408 0,408 
COMMITEE > ie. : 0,440 0,440 
nn VER 0,640 0,650 
Alisma plantago......... 0,530 0,530 


mit Wasser versorgt und vertrocknet meistens; es ist schwer, ein Blatt 
mit gesunder Spitze zu finden. Ein interessantes Beispiel liefert das große 














Tabelle 14. 
Osmotischer Wert 
Name 

Basis Spitze 
Stan OR = ee 0,790 0,900 
Festuca ovina sulcata. . . . . . . 0,700 0,900 
Kosleris wer . : . . . . . . . 0,810 0,864 
Poa pratensis setacea . . . . . . . 0,720 0,792 
CT re td care ve re Wa 0,720 0,846 
rei uhr ci À ré 0,606 0,658 
Phalaris arundinacea. . . . . . . 0,602 0,658 


Blatt von T'ypha latifolia. Sein unteres Ende wurde in Wasser getaucht; 
hier war der osmotische Wert am geringsten; er betrug nur 0,23 Mol. 
(Tabelle 15). In dem über dem Wasser befindlichen Teil stieg er ununter- 
brochen bis zur Spitze an, wo er sein Maximum mit 0,80 Mol. erreichte. 














Tabelle 15. 
Name Teil des Blattes Osmotischer Wert 
| im Wasser. . . . . 0,23 
ne 10 cm über Wasser. 0,30 
Typha latifolia || 15, „ „ . 0,64 
| we À 4 > 0,80 
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Der osmotische Wert der Blattzellen ist auch von ihrem Alter stark 
abhängig. Bei jungen Blättern ist er am geringsten (Tabelle 16), dann 
wächst er mit dem Alter und sinkt zuletzt wieder. Bei diesen Versuchen 
wurden Blätter von derselben Rosette genommen; die Außenbedingun- 
gen waren in jenem Falle für alle Blatter die gleichen. Die älteren Blätter 

















Tabelle 16. 
Name eh tt Osmotischer Wert Verhältnis 

Dis de. 5. erwachsen 0,516 117 
aan — älter 0,440 100 
jung 0,156 100 

Salvia nutans . . . . . erwachsen 0,528 339 
älter 0,456 293 

jung 0,216 100 

Verbascum lychnitis . . erwachsen 0,450 208 
alter 0,420 199 

jung 0,216 100 

Centaurea sibirica . . . | erwachsen 0,658 305 
älter 0,602 279 


unterschieden sich nur durch ihre Größe und Lage; sie waren frisch und 
zeigten keine Spuren von Absterben. Ähnliche Ergebnisse wurden auch 
mit Gramineen (Tabelle 17) erzielt; hier wurden aber nur gut entwickelte 


Tabelle 17. 











Osmotischer Wert bei Blättern 

Name 
jünger erwachsen | älter 
Stipa capillata. . . . .. 0,63 0,74 0,72 
Koeleria gracilis. . . . . 0,68 0,84 0,79 
Festuca ovina sulcata. . . 0,72 0,76 0,74 


Blätter untersucht, und es waren keine sehr jungen und keine zu alten 
dabei. Der osmotische Wert vergrößerte sich mit dem Alter und ver- 
minderte sich alsdann wieder. 

In Tabelle 18 sind die Ergebnisse von Messungen an einer Sonnenblume 
wiedergegeben, die einzeln an einem offenen Orte wuchs, so daB sich alle 
ihre Teile unter gleichen Bedingungen befanden. In der Tabelle sind die 
GréBe des Blattes und der osmotische Wert in seinen Zellen wieder- 
gegeben; der letztere wuchs mit dem Alter, erreichte sein Maximum und 
verminderte sich dann wieder. 

Die angeführten Befunde zeigen, von wie komplizierten Einflüssen 
die Verteilung des osmotischen Wertes in der Pflanze abhängig ist. 
Über seine Größe kann man nach einem zufällig irgendwo aus einem 
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Pflanzenteil entnommenen Gewebe nicht urteilen, es ist immer not- 
wendig eine ins Einzelne gehende Untersuchung auszuführen. 

















Tabelle 18. 
Größe 
Name des Blattes Osmotischer Wert Verhältnis 

2cm 0,352 100 
4 ,, 0,376 107 
9 0,492 140 

Helianthus annuus . . . 12 „ 0,564 160 
28 ;; 0,553 157 
16 „ 0,440 125 
8 ,, 0,400 108 


Im weiteren wurde die Frage gestellt, in welchen Grenzen diese oder 
jene Pflanze fahig ist, den osmotischen Wert zu variieren, und zu welchem 
Maximum er gelangen kann. Die Untersuchung wurde während der 
trockensten Vegetationsperiode ausgeführt, und es wurden Pflanzen von 
den trockensten Standorten genommen. Gleichzeitig wurden Beobach- 
tungen über die Bodenfeuchtigkeit und die Verdunstungsbedingungen 
gemacht. In einem Versuche wurden vom Rande eines ausgetrockneten 
Sumpfes, wo der Ubergang in die Steppenassoziation begann, gleich- 
zeitig Wurzeln von drei Pflanzen genommen, die sich in einem Stiick 
Rasen dicht verwickelt hatten. Dieser Sumpf befand sich am Abhang 
einer Steppenschlucht, der sich im Frühjahr mit Wasser füllte, und es 
siedelten sich dort typische Hydrophyten an. Zu Beginn der Sommer- 
periode trocknete das Wasser im Sumpfe aus, und die Hydrophyten be- 
fanden sich dann in einer ihnen ganz fremden Umgebung. In dieser Zeit 
stieg der osmotische Druck in ihnen bis zur maximalen Größe an. Von den 
drei untersuchten Pflanzen gehörten Ranunculus repens zum Typus der 
Sumpfplanzen, Inula britannica zu den Wiesenpflanzen und endlich 
Phleum Boehmeri zu den typischen Steppenpflanzen. Die Bestimmung 
des osmotischen Wertes wurde in den aus einem Stück Rasen entnom- 
menen Wurzeln ausgeführt: 


Ranunculus repens. . ... . . . 0 . 0,33 Mol. 
ee 0,44 „ 
ee Er 0,58 „ 


Der kleinste Wert zeigte sich bei Ranunculus, der größte bei Phleum,. 
und die Wiesenpflanze Inula nahm die Mittelstellung ein. 

In einem anderen Versuch wurde der Vergleich zwischen der Wiesen- 
pflanze Galium rubioides, der Steppenpflanze Galium verum und einer 
Pflanze von offenen trockenen Abhängen, Festuca ovina sulcata, ausge- 
führt. Alle Arten wuchsen am Abhang in einer kleinen Vertiefung, durch 
welche während der Regenperiode Wasser durchfloß und diese Stelle im 
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Vergleich zu den anderen etwas stärker befeuchtete. Hier befanden sich 
zwischen Steppenarten auch Wiesenpflanzen. Die Untersuchungen sind 
in einer Diirreperiode gemacht worden. Sämtliche Pflanzenwurzeln 
waren in einem Stiick Erde verflochten und befanden sich unter voll- 
kommen gleichen Bedingungen. Auch in diesem Falle zeigte es sich, daB 
der Xerophyt Festuca den höchsten und der Mesophyt Galium rubioides 
den geringsten osmotischen Wert besaß: 


Galium rubioides. . . . . . . . . .. 0,48 Mol 
Galium verum . . - . . 2 . . . . . . 0,56 ,, 
Festuca ovina sulcata . . . . . . . . . 0,61 ,, 


Endlich wurden im dritten Versuch die feuchtigkeitsliebende Calama- 
grostis epigeos und der Xerophyt Festuca ovina sulcata untersucht. Beide 
Arten wuchsen an einem Abhang, in dessem unteren Ende sich eine 
Calamagrostis-Assoziation befand, während oberhalb dieses Standortes 
diese Pflanzenart einem typischen Steppenverein Platz machte. Beide 
Pflanzen wurden von der Grenze dieses Vereines genommen. Wie zu er- 
warten war, besaß die erste einen geringeren osmotischen Wert als die 
zweite: 


Gleichzeitig mit den Beobachtungen in der Natur wurden auch Paral- 
lelversuche mit Kulturpflanzen ausgeführt; dazu dienten Steppensorten 
der Gerste, des Weizens und der westeuropäische Mais. Die Versuchs- 
pflanzen wurden in Vegetationsgefäßen bei verschiedenem Bodenfeuch- 


Tabelle 19 tigkeitsgraderzogen (Ta- 











belle 19). Es wurde 

Bodenfeuchtigkeit ote der osmotische Wert in 
un | u | 2e Wurzelzellen bestimmt; 

32% 0,240 0,192 0,240 er war im trockensten 
27% 0,272 0,264 | 0,264 Boden am höchsten. Die 
22% 0,304 | 0,304 | 0,264 gréBten Schwankungen 
19% 0400 0,400 0,372 zeigten die Steppensor- 


ten, bei welchen sich der osmotische Wert um das Doppelte vergrößern 
konnte. 

Aus den beschriebenen Versuchen geht deutlich hervor, daß nicht 
alle Pflanzen imstande sind, die Zellsaftkonzentration in gleichem Maße 
zu erhöhen; diese Fähigkeit kommt bei einigen deutlicher als bei anderen 
zum Ausdruck. Die Fähigkeit, die Zellsaftkonzentration zu erhöhen, 
stellt einen Vorteil im Lebenskampf dar, sie macht die Pflanze wider- 
standsfähiger gegen Dürre. In einer anderen Arbeit (1928) will ich zeigen, 
daß eine Pflanze mit hoher Zellsaftkonzentration beim Austrocknen 
schwieriger Wasser abgibt und imstande ist, das Austrocknen in einer 
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trockeneren Atmosphäre auszuhalten: sie ist gegen Austrocknung wider- 

Zum Schlu8 wollten wir noch bestimmen, mit welcher Geschwindig- 
keit die Pflanze den osmotischen Wert verändern kann, wenn die AuBen- 
b2dingungen seine Vergrößerung veranlassen. Die Arbejt wurde nur mit 
Blättern ausgeführt, die unter Glasglocken gelegt wurden, wo sich auch 
Schalen mit Calciumchlorid oder verdünnter Schwefelsäure befanden. 
Jeden Tag wurde der osmotische Wert in den von den Blättern entnom- 
menen Proben bestimmt. Dieser wuchs in den ersten Tagen (Tabelle 20) 
sehr stark an, erreichte ein bestimmtes Maximum und verminderte sich 
dann wieder; diese Verminderung wurde wahrscheinlich durch die ano- 
malen künstlichen Bedingungen hervorgerufen; abgeschnittene Blätter 
sind nicht imstande, längere Zeit unter einer Glasglocke am Leben zu 
bleiben. Diese Versuche zeigten, daß sich der osmotische Druck nur in 
einer trockenen Atmosphäre vergrößerte; bei den Blättern, die sich in 
einer sehr feuchten Atmosphäre befanden, blieb er ungefähr auf gleicher 
Höhe. 








Tabelle 20. 
Name Datum Osmotischer Wert Verhältnis 
3 7, VII. 0,588 100 
Centaurea scabiosa . . . , . . | 9, VII. 0,658 113 
12, VII. 0,736 125 
( 13, VIII. 0,516 100 
14, VIII. 0,552 107 
16, VIII. 0,784 152 
17. VIII. 0,882 171 
18. VIII. 0,860 167 
Alisma plantago . . . . . . . {| 7. VIM. 0,462 100 
9, VIII. 0,528 114 
12, VIII. 0,752 163 
13. VIII. 0,810 175 
14. VIII. 0,738 160 
| 17, VIL. 0,684 148 














Die Bedeutung des osmotischen Wertes für das Leben der Pflanze 
wird nicht von allen Forschern in gleicher Weise eingeschätzt. Frrring 
(1911) glaubt, daß die hohe Zellsaftkonzentration, die bei Xerophyten 
beobachtet wird, ihre Transpiration abschwächt und dadurch eine bessere 
Wasserentnahme aus dem Boden befördert. Aber diese beiden Sätze sind 
von anderen Forschern bestritten worden. Livineston (1911) und Ren- 
NER (1915) berechneten, daß bei 100 Atmosphären osmotischen Drucks 
die Transpirationsstärke sich nur um 7—10% vermindern kann. Brices 
und ScHanz (1913) bewiesen durch zahlreiche Versuche, daß die Menge des 
aus dem Boden entnommenen Wassers für alle Pflanzen die gleiche ist 
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und von ihrer biologischen Anpassungsfahigkeit unabhängig ist. PRINGs- 
HEIM (1906), Ewart (1906/1907), Drxon (1910), Hannıc (1912), Renner 
(1915), Unsrprune (1916) und andere betrachten den osmotischen Wert 
als eine Kraft, die imstande ist, die Wasserleitung und Wasserverteilung 
in der Pflanze zu regeln. Maximov (1926) meint, daß eine hohe Zell- 
saftkonzentration den Xerophyten die Möglichkeit gibt, ihren Turgor 
sogar bei einem größeren Wasserverlust zu erhalten, welcher leicht beim 
Wachsen auf trockenen Standorten eintreten kann. Viele Mesophyten 
besitzen diese Fähigkeit nicht, z. B. welken Impatiens parviflora und 
Polygonum fagopyrum bereits bei einem Wasserverlust von 2—5%. Ähn- 
liche Verhältnisse beobachtete Knicut (1922) bei Fuchsia, Abutilon 
und Eupatorium adenophorum. In einer anderen Arbeit (1928) werde ich 
die Bedeutung der Zellsaftkonzentration im Zusammenhang mit der 
Widerstandsfähigkeit der Pflanze gegen Austrocknung betrachten. 
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STANDORTSFEUCHTIGKEIT UND DER ZUCKERGEHALT 
IN DEN PFLANZEN. 
Von 
W. 8. ILsın 
(Prag). 
(Eingegangen am 5. September 1928.) 


Untersuchungen, die in einer anderen Arbeit (siehe diese Zeitschrift, 
8.45) erörtert wurden, zeigten, daß die Trockenheit der Umgebung 
eine Zellsaftkonzentration hervorruft. Von welchen Ursachen hängt nun 
die Ansammlung löslicher Substanzen in der Zelle ab? Die Ursachen 
können äußerer und innerer Natur sein. Zu den ersteren gehört das Ein- 
dringen löslicher Substanzen von außen; die Salze sammeln sich in der 
Zelle an und erhöhen die Zellsaftkonzentration. Diese Erscheinung kann 
bei Halophyten, die auf Salzsubstraten wachsen, am deutlichsten beob- 
achtet werden; wie die Analysen zeigen, dringen in diese Mineralsalze in 
beträchtlichen Mengen ein. 

Eine innere Ursache, die die Zellsaftkonzentration beeinflussen kann, 
besteht aus biochemischen Vorgängen, die sich in der Pflanze unter dem 
Einfluß von Wassermangel vollziehen. Auf diese Frage werde ich in 
anderen Arbeiten noch genauer zurückkommen; die vorliegende Unter- 
suchung soll nur dem Einfluß der Wassermenge auf den Zuckergehalt in 
Blättern gewidmet sein. Viele Forscher hatten festgestellt, daß beim 
Welken die Stärke aus den Blättern verschwindet. In meinen Versuchen 
mit dem Welizen (1922) hatte ich eine Verstärkung der Atmungsenergie 
bei Wasserverlust beobachtet. Diese Tatsachen sprechen dafür, daß der 
Wassermangel den Gang der biochemischen Vorgänge wesentlich beein- 
flußt. Außerdem gibt es einen gewissen Parallelismus in der Reaktion der 
Pflanze auf eine Temperaturerniedrigung und auf eine Feuchtigkeits- 
verminderung: in beiden Fällen vergrößert sich die Zellsaftkonzentration. 
Eine ganze Reihe Erwägungen, die von mir in anderen Arbeiten über die 
Ursachen der Dürreresistenz und Frostresistenz der Pflanzen erörtert 
werden (1927),1928), lassen annehmen, daß die Resistenzfaktoren in bei- 
den Fällen analog sein müssen. Zahlreiche Untersuchungen verschie- 
dener Forscher: MÜLLER-THURGAU (1882), Moziscx (1887), Liprorss 
(1907), WinxLer (1913) — zeigten mit Bestimmtheit, daß im Maße der 
Temperaturerniedrigung sich der Zuckergehalt in der Pflanze vergrößert, 
und daß zugleich auch ihre Frosthärte ansteigt. Diese Tatsachen und 
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Vergleiche führten mich zum Gedanken, zu untersuchen, ob bei einer 
Feuchtigkeitveranderung der Umgebung nicht auch eine Anderung des 
Zuckergehalts in der Pflanze stattfinden kann. Es wurden einerseits Be- 
obachtungen in der Natur an verschiedenen Pflanzenstandorten und. 
andererseits Versuche in einer künstlichen Umgebung ausgefiihrt. 

Mit der Methodik der Zuckerbestimmung hatte ich Schwierigkeiten. 
Es ist verhältnismäßig leicht, die Gesamtmenge der Zucker zu bestimmen, 
aber für meinen Zweck war es wichtig, zu ermitteln, in welcher Form 
sich die Zucker in der Pflanze vorfinden, ob als Mono- oder Disaccharide; 
denn bei der Berechnung der Zellsaftkonzentration braucht man nicht 
die absolute Menge des Zuckers, sondern muß seine molekulare Zusam- 
mensetzung kennen. Ich hatte je zwei Bestimmungen gemacht, die eine 
vor der Inversion, die andere nach der Inversion mit Säure. Die Dauer 
der Inversion wurde für jede Pflanze besonders bestimmt. Die Dauer der 
Inversion und die Menge des Kupferoxydulniederschlags, der dabei aus- 
fällt, erlauben, sich eine gewisse Vorstellung von der Natur des anwesen- 
den Zuckers zu machen. Einige Zucker werden rascher als die anderen 
hydrolysiert, z. B. die Saccharose viel rascher als die Maltose. Wenn die 
Maltose anwesend ist, so kann sich die Kupfermenge nach der Inversion 
nicht mehr als um das Doppelte vermehren; für die Saccharose sind die 
Grenzen unbeschränkt. Aus der Literatur ist bereits bekannt, welche 
Zuckerarten die einzelnen Pflanzen enthalten. Da ich auf dem Lande, 
fern von gut eingerichteten chemischen Laboratorien gearbeitet hatte, 
konnte ich keine genauere Methode anwenden; deswegen geben die von 
mir erhaltenen Zahlen einen genauen Begriff nur über die Gewichts- 
menge Zucker, aber nicht über seine molekulare Zusammensetzung. Die 
letztere kann nur mit einer Annäherung bestimmt werden; auf Grund 
derselben wurde dann auch die molekulare Konzentration berechnet. 

Vor der Untersuchung wurden die abgeschnittenen Pflanzenblätter 
für kurze Zeit mit den Blattstielen ins Wasser eingetaucht und unter eine 
Glasglocke in feuchte Atmosphäre gebracht, wo sie sich vollständig mit 
Wasser sättigten. Die Resultate wurden auf das Rohgewicht berechnet. 
Nachher wurden die Blätter in geschlossene Gefäße mit Chloroform- 
dämpfen gebracht und dann aus ihnen der Saft ausgepreßt und mit Blei- 
acetat gereinigt. Die darin enthaltenen Zucker wurden bestimmt (Bio- 
chem. Z. 193 [1928]). 

Die ersten Beobachtungen wurden im Jahre 1925 auf der Hydrobiolo- 
gischen Station in Blatno, in Böhmen, gemacht. Hier herrschte eine hygro- 
phile und mesophiie Vegetation vor, außerdem war der Sommer feucht, 
und nur sehr wenige Tage waren ohne Regen. Ich wollte die Einwirkung 
der Standortsfeuchtigkeit auf den Zuckergehalt im Blatte untersuchen, 
konnte aber während des ganzen Sommers nur eine Periode finden, wäh- 
rend welcher mehrere heiße Tage aufeinander folgten. Die Blätterproben 
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wurden nach 5 Uhr nachmittags abgeschnitten. Beabsichtigt war, die- 
selben Pflanzenarten von verschiedenen Standorten, welche Unterschiede 
in der Luft- und Bodenfeuchtigkeit zeigten, miteinander zu vergleichen. 
Am trockensten war ein offener sandiger Hiigel, wo xerophile Vegetation 








überwog, am feuchtesten eine Wiese, die während dieses Sommers ge- 
Tabelle 1. 
Zuckermenge 
Name Standorte in 100 cem des | Verhältnis 
Zellsaftes 

feuchte Wiese 0,81 g 100 

Rumex acetosa. . . . . “Sandhügel 1,37g 169 

feuchte Wiese 0,69 g 100 

Rumex acetosella . . . . | trockene Wiese 1,04 g 151 

Sandhügel 3,53 g 512 

‘ Bi Wald 2,68 100 

Veronica officinalis. . . { Sandhügel 3.08 5 115 











wöhnlich unter Wasser gestanden hat. An einem Tage wurden immer 
drei Pflanzen untersucht (Tabelle 1). Es stellte sich heraus, daß sämtliche 
Pflanzen mehr Zucker auf trockenem, als auf feuchtem Standort ent- 
hielten. Am deutlichsten ist das bei Rumex acetosella zu sehen, der an 
einem Sandhügel fünfmal mehr Zucker, als auf einer feuchten Wiese 
enthielt. 

Die folgenden Untersuchungen wurden im Sommer 1926 zuerst im 
Botanischen Garten in Prag und dann auf der Russischen Biologischen 
Station in Villefranche bei Nizza (Südfrankreich) ausgeführt. Die meisten 
Bestimmungen sind Ende Juni und im Juli gemacht worden; die Proben 
wurden am Vormittag entnommen. Die Beobachtungsbefunde sind in 
der Tabelle 2 zusammengestellt; es sind Durchschnittszahlen aus meh- 
reren Parallelversuchen. Die Pflanzen sind zunächst in Gruppen einge- 
teilt: Sukkulenten, Gräser, Sträucher und Bäume, und außerdem noch 
nach den Standorten. 

Am wenigsten Zucker enthielten die Sukkulenten ; das stimmt mit den 
Beobachtungen des osmotischen Wertes überein, der bei dieser Pflanzen- 
gruppe immer niedriger als bei allen anderen ist. Reicher an Zucker sind 
die Bäume und Sträucher; in jeder Gruppe besitzen Pflanzen von trok- 
kenen Standorten die höchste Konzentration. Wir wollen die genannten 
Gruppen ausführlicher besprechen. 

Der feuchteste Standort befand sich in einem schattigen, von Felsen 
umgebenen Tal, wo ein Wasserfall niederfiel und die Luft durch Zerstäu- 
ben feucht machte. Die meisten Pflanzen enthielten hier über 1% Zucker, 
was 0,02—0,03 Molen entspricht. Nur bei Clematis flammula fand ich 
1,44%, (0,066 Mol.), doch gehört diese Pflanze eher zu der Sträucher- 
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gruppe und steht dem Typus nach den Xerophyten näher, welche letztere 
immer, wie wir später sehen werden, eine Neigung zum Ansammeln von 












































Zuckern haben. 
Tabelle 2. 
Zuckermenge in 100 ccm a 
on des 
Datum Name Mono- Di- Gesamt- | Zuckers in 
saccharide | saccharide menge Molen 
L Sukkulenten. 
a) Felsen, Südfrankreich. 
3. VIL. | Senecio sp. ...... 0,13 0,33 0,46 0,017 
3. VII. | Mesembrianthemum 
acinaciforme . . . . 0,65 0,13 0,78 0,042 
29. VI. Sedum altissimum . . . 1,15 0 1,15 0,067 
3. VII. | Agave americana . . . 0,68 1,30 1,98 0,078 
b) Seeufer, Südfrankreich. 
26. VI. Crithmum maritimum. . 0,21 0,35 0,56 0,023 
2. VIII. te » He 0,19 0,48 0,67 0,025 
26. VI. Statice cordata. . . . . 0,63 0,92 1,55 0,064 
2. VIII. % Se 0 Lai D 0,58 1,11 1,69 0,066 
IL Gräser. 
a) schattiges Tal, Südfrankreich. 
5. VII. | Lythrum sp.. . . . . - 0,40 0,14 0,54 0,029 
5. VII. | Parietaria officinalis . . 0,45 0,24 0,69 0,033 
5. VII. | Scrophularia sp. . . . . 0 0,79 0,79 0,023 
5. VII. | Bidens sp. . . . . . . 0 1,05 1,05 0,031 
5. VII. | Clematis flammula . . . 0,82 0,60 1,42 0,066 
b) Prager botanischer Garten. 
27. V. Rumezx patientia . . . . 0,42 0,05 0,47 0,026 
10. VI. | Achillea millefolium . . 0,04 0,70 0,74 0,023 
7. VI. | Plantago major . . . . 0,83 0,17 1,00 0,054 
7. VI. Funkia ovata . . . . . 0,83 0,17 1,00 0,054 
7. VI. | Dactylis glomerata . . . | 0,90 0,16 1,06 0,057 
2.VE. Lamium album . . . . 0,59 0,66 1,27 0,054 
10. VI. | Campanula rapunculoides | 0,43 0,87 1,30 0,051 
7. VI Statice purpurea . . . . 0,85 0,91 1,76 0,076 
7. VI Polygonum cuspidatum 1,33 0,62 1,95 0,096 
7. VI Melandrium album .. 0,83 1,72 2,55 0,099 
c) Botanischer Garten, Siidfrankreich 
28. VI. Inula viscosa . . . . . 0,80 0,12 0,92 0,050 
30. VI. eS ae 0,85 0,50 1,35 0,064 
26. VI. | Parietaria officinalis . . 0,72 0,37 1,09 0,053 
25.VI. | Verbascum sp.. . . - . 0,64 0,44 1,08 0,050 
31. VI. = ri 0,82 0,40 1,22 0,060 
25. VI. | Clematis flamula. . . . 1,38 0,05 1,43 0,082 
2. VII. | Iris germanica 2,43 0,31 2,74 0,150 
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Tabelle 2. (Fortsetzung.) 

















Zuckermenge in 100 ccm Konzentra- 

Datum Name Mono- Di | Gesamt- | zuekem mn 
saccharide | saccharide menge Molen 

d) Abhang mit Sträuchern, Südfrankreich. 
25. VI. Parietaria officinalis . . 0,80 0,43 1,23 0,059 
25. VI. Centranthus ruber . . . 0 1,73 1,73 0,050 
1. VII. 5 a 0 2,19 2,19 0,084 
20. VI. Inula viscosa . . . . . 0,73 1,35 2,08 0,082 
3. VII. | Chenopodium sp.. . . . 0 2,37 2,37 0,098 
1. VII. | Clematis flammula . . . 1,83 0,60 2,43 0,123 
21. VI. he 35 eas 1,15 1,28 2,43 0,105 
28. VI. Psoralea bituminosa . . 1,90 0,58 2,48 0,128 
30. VI. eo 5 1,87 1,07 2,94 0,141 
20. VII. Er - 1,60 1,45 3,05 0,136 
21. VI. ase oe 2,01 1,24 3,25 0,154 
e) Felsen, Südfrankreich. 
26. VI. Parietaria officinalis . . 0,77 0,95 1,72 0,070 
27. VI. Inula viscosa... . . 1,09 1,08 2,17 0,095 
29. VI. en EEE EDEN 0,90 1,14 2,04 0,086 
21. VI. Campanula pusilla 1,13 1,22 2,35 0,102 
3. VII. x … | - 0 0,69 1,73 2,42 0,091 
27. VI. Psoralea bituminosa . . 1,55 0,72 2,27 0,112 
28. VI. bs = 2,01 0,48 2,49 0,149 
21. VI. a Pr 2,08 0,93 3,01 0,149 
21. VI. Centranthus ruber . 0 2,64 2,64 0,077 
27. VI. à si .0 2,87 2,87 0,084 
29. VI. Verbascum sp. . 1,40 1,36 2,76 0,122 
21. VI. Phagnalon sordium . . 2,68 0,75 3,43 0,179 
28. VII. si Uber 1.45 1,85 3,30 0,139 
21. VI. Clematis flammula . . . 2,90 0,83 3,73 0,194 
20. VII. | Senecio cineraria 1,90 2,26 4,16 0,178 
II. Sträucher und Bäume. 
a) Botanischer Garten, Prag. 

7. VI. Aristolochia sipho . . . 0,82 0,66 1,48 0,067 
DEV. Lycium barbarum . . . 0,75 1,18 1,93 0,067 
9. VI. Vitis riparia . . . . . 2,10 0 2,10 0,123 
27. V. Sambucus nigra . . . . 2,20 0,88 3,08 0,152 
27.V. Hedera helix. . . . . . 3,76 1,30 5,06 0,251 
10. VI. Acer negundo . . . . . 0,88 0,62 1,50 0,070 
10. VI. Tilia europea . . . . . 1,94 0,18 2,12 0,119 
10. VI. Carpinus betulus 0,93 1,24 2,17 0,091 
10. VI. Fraxinus excelsior 1,19 1,52 2,71 0,114 
10. VI. Acer platanoides 1,03 2,06 3.09 0,121 
7. VI. Magnolia cobus 2,11 1,18 3,29 0,158 
7. VI. Pirus communis . 2,12 1,14 3,36 0,158 
10. VI. Prunus avium. . . . . 3,60 0,30 3,90 0,219 
29. V. Juglans cinerea 2,52 1,79 4,31 0,200 
% Va Cercis siliquastrum 2,53 2,06 4,59 0,208 
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Tabelle 2. (Fortsetzung.) 

















































































Zuckermenge in 100 ccm Konzentra- 
Detem Name Mono- Di- Gesamt- ae 
saccharide | saccharide menge Molen 

10. VI. | Aesculus Hippocastanum 4,66 

29. V. Quercus sp... . . . . 4,15 0,63 4,78 0,261 

27. V. Juglans cinerea 2,93 1,90 4,83 0,227 

27. V. Cornus mas. . . . . . 4,24 0,75 4,99 0,270 
10. VI. Fagus silvatica sere 2,23 3,21 5,44 0,224 

Durchschnittszahl 3,46 

b) Schattiges Tal, Südfrankreich. 
5. VII. Ficus carica ..... 0,88 0,82 1,62 0,064 
5. VII. Vitis vinifera . . . . . 2,10 0 2,10 0,123 
5. VII. | Hedera heliz. . . . .. 2,11 0,82 2,93 | 0,148 
5. VII. Quercus ilez. . . . .. 1,90 1,97 3,87 0,167 
5. VII. | Sambucus nigra . 4,24 0,52 4,76 0,263 
5. VII. Laurus nobilis . 6,33 
5. VII. | Rhamnus alaternus 5,28 2,93 8,21 0,394 
c) Botanischer Garten, Südfrankreich. 

25. VI. Mespilus japonica . . 0,85 0,54 1,39 0,065 
1. VII. 4 a ot 1,00 0,90 1,90 0,085 
2. VII. | Robinia pseudacacia . 0,57 2,07 2,64 0,094 

25. VI. Ailanthus glandulosa . 2,60 0,23 2,83 0,159 

28. VI. Hedera heliz. . . . . . 2,93 0,93 3,86 0,195 
1. VII. » Du. ho ate 2,45 1,47 3,92 0,182 

27. VI. Ficus carica ..... 2,60 1,20 3,80 0,186 

29. VI. je tis. ; „au 2,20 2,15 4,35 0,192 

25. VI. Chamaerops humilis 2,20 1,38 3,58 0,169 
5. VII. | Ricinus communis. . . 4,67 0,47 5,14 0,287 

20. VIII. | Myrtus communis . . . 7,38 0 7,38 0,389 

Durchschnittszahl 3,71 
d) Abhang mit Sträuchern, Südfrankreich. 

29. VI. Pistacia lentiscus. . . . 2,92 1,98 4,90 0,228 

28. VI. Ailanthus glandulosa . . 4,30 0 4,30 0,251 
1. VII. = > a? 4,22 1,34 5,56 0,286 

20. VII. Pa os 4,60 1,46 6,06 0,311 
9. VII. Vitis vinifera . . . . . 2,37 2,94 5,41 0,224 
6. VII. Hedera helix. . . . .. 2,04 3,35 5,39 0,217 

28. VI. Olea europea . . . . . 4,30 0,76 5,06 0,273 

21. VI. > ml «je Shi. 6,03 0,77 6,80 0,375 

28. VI. Ficus carica . . . .. 5,12 1,24 6,36 0,336 

30. VI. b> DELL «ied bie 4,22 2,87 7,09 0,331 

20. VIII. | Myrtus communis 8,20 0,10 8,30 0,482 
9. VII. | Quercus Ilex. . . . . . 6,56 5,00 11,56 0,530 
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Zuckermenge in 100 cem ee 

Datum Name Mono- | Di- Gesamt- | zuekers in 
saccharide | saccharide menge Molen 

e) Nackte Felsen 
27. VI. Ficus carica ..... 2,60 1,20 3,80 0,187 
29. VI. Pr. Gk) sierichic tig ‘pale 2,20 2,15 4,35 0,191 
28. VI. Hedera heliz ..... 4,18 0,93 5,11 0,271 
6. VII. = Ne. ok & ee 4,74 2,97 7,71 0,393 
27. VI. Cneorum tricoccum. . . 4,02 1,73 5,75 0,286 
26. VI. Ricinus communis. . .| 4,88 1,19 6,07 0,320 
20. VII. | Myrtus communis . . . 6,50 0,24 6,74 0,387 
30. VI. Pistacia lentiscus . . . 4,19 2,75 6,94 0,325 
20. VII. in a ge 6,00 0,71 6,71 0,372 
=. : 4 Olea europa . . . . . 5,65 3,13 8,78 0,421 
1. VII. ae ja a IHR 6,46 1,63 8,09 0,425 
21. VI. Buxus sempervirens . . 8,34 1,86 10,20 0,542 
3. VII. ‘a per to 8,05 1,49 9,54 0,515 
21. VI. Rhamnus alaternus .. 6,38 3,72 10,10 0,482 
3. VII. » je u. 7,17 3,07 10,24 0,510 
Durchschnittszahl 7,34 


Die nächste Untergruppe war von Pflanzen aus dem Prager Botani- 
schen Garten und aus dem Garten der Biologischen Station in Frank- 
reich gebildet, die von umgebenden Gebäuden und Bäumen gut geschützt 
waren. Bei diesen Pflanzen variiert die Zuckermenge zwischen 1 und 2% ; 
bei Rumex patientia sinkt sie bis 0,48% (0,026 Mol.), aber andererseits 
steigt sie bei Melandrium. album und Iris germanica bis auf 2,55 bzw. 
2,74% an. Die molare Zuckerkonzentration beträgt bei den meisten un- 
gefähr 0,05—0,06 Mol., nur bei Iris germanica erreicht sie die Größe 
0,15 Mol. 

Ein ganz anderes Bild wurde von den Pflanzen von einem mit Sträu- 
chern bewachsenen Abhang und von offenen Felsen in Südfrankreich 
erhalten. Sie enthalten im Durchschnitt 2,5—3% Zucker, manchmal so- 
gar bis 4,16% und fast nie unter 2%; eine Ausnahme bildet Parietaria 
officinalis, welche gewöhnlich im Schatten wächst und die Zellsaftkon- 
zentration trotz der großen Trockenheit niemals bis 2% erheben kann. 
Verhältnismäßig wenig Zucker enthielt auch Inula viscosa, welche zwar 
auf Felsen wächst, aber in der trockensten Periode abstirbt; außerdem 
besitzt sie ziemlich saftige Blätter und nähert sich im Typus den Suk- 
kulenten. 

Die Bäume und Sträucher enthalten unvergleichlich mehr Zucker, als 
die Kräuter — sehr selten unter 2%, unabhängig von dem Standort. Die 
Pflanzen aus dem Prager Botanischen Garten enthielten im Durchschnitt 


3,45%, Zucker, die aus dem Garten in Südfrankreich 3,71%, von einem 
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mit Sträuchern bewachsenen Abhang bereits 6,44% und endlich von 
einem offenen steinigen Abhang sogar 7,34% ; also erhöhte sich mit dem 
Maße der Trockenheitszunahme des Standortes der Zuckergehalt in der 
Pflanze. Die Erhöhung des Zuckergehalts an trockenen Standorten hängt 
einerseits von dem Einflusse der Außenumgebung ab, wird aber anderer- 
seits dadurch bedingt, daß bei gegebenen Verhältnissen sich nur jene 
Arten normal entwickeln können, welche in ihren Geweben viel Zucker 
enthalten; hier kommt eine angeborene Eigenschaft zutage. Auf der 
anderen Seite fallen jene Arten aus, die in der Regel wenig Zucker ent- 
halten. In Gärten kommen Pflanzen auch mit 2% Zucker vor, das Maxi- 
mum wird bei 5% erreicht ; auf den Felsen beträgt das Minimum 4% und 
das Maximum erst 10—11%. Die Arten, die auf verschiedenen Stand- 
orten vorkommen, zerfallen in zwei Typen: die einen, wie z.B. Ficus 
carica, besitzen eine ausgedehnte Schwingungsamplitude: in einer feuch- 
ten und schattigen Schlucht enthielt diese Pflanze nur 1,62%, an einem 
Abhang dagegen 7,09% Zucker; Hedera helix zeigt Schwankungen zwi- 
schen 2,93 und 7,71%, Quercus Ilex zwischen 3,87 und 11,56%, usw. Der 
andere Pflanzentyp zeigt keine so starken Unterschiede, obwohl die 
Außenbedingungen in scharfem Kontrast zueinander stehen; so besaß 
Rhamnus alaternus an einem feuchten Standorte 8,21 und an einem trok- 
kenen 10,24% Zucker; ein ähnliches Verhältnis zeigte Myrtus communis 
von 7,38—8,30% Zucker. Bei dieser letzteren Pflanze erwähne ich vor- 
läufig jene Exemplare nicht, die auf nackten Felsen unter starken De- 
pressionsbedingungen wuchsen. 

Jetzt wollen wir betrachten, in welcher Weise die Feuchtigkeitsver- 
änderung der Umgebung auf eine und dieselbe Art einwirkt. Zuerst wol- 
len wir eine Pflanze aussuchen, die auf die Außeneinflüsse besonders 
scharf reagiert (Tabelle 3). Zu diesem Typus gehört Ficus carica, welche 
in einer feuchten Schlucht 1,62%, Zucker, in einem trockeneren Garten 
etwa 4% und endlich an einem trockenen Abhang 7% Zucker enthielt; 
im letzteren Falle konnte man einen deutlichen Unterschied zwischen den 
Schatten- (Nordseite) und den Sonnenblättern (Südseite) beobachten: die 
ersteren enthielten 6,06%, die letzteren 7,05%, Zucker. Auf einem steini- 
gen Abhang war dieser Baum unter Depression, er entwickelte sich anor- 
mal, breitete seine Äste direkt auf den Steinen aus; seine Blätter enthiel- 
ten nur 4,35% Zucker. Eine ähnliche Erscheinung wurde bei Myrtus 
communis beobachtet: auf einem ziemlich trockenen Standort enthielt 
die Pflanze 8,30%, auf einem steinigen Abhang, wo sie deutlich unter zu 
großer Trockenheit litt, dagegen nur 6,74%, Zucker. 

Hedera helix wechselt den Zuckergehalt auch in Abhängigkeit von der 
Standortsfeuchtigkeit: in einer feuchten Schlucht enthielt sie 2,93%, an 
einem offenen und trockenen Standort 5,39%, und auf noch trockeneren 
Felsen 7,71% Zucker. Quercus Ilex enthielt unter dem Wasserfall 3,87% 
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Tabelle 3. 

Name Standort % Zucker 
Schattiges Tal . . .. 1,62 
ï Garten an der See . . 4,35 
Ficus carica . . . . . Abhang, Sonnenblätter . 7,05 
Abhang, Schattenblatter 6,06 
5 amie, à 4,35 
en en ei 7,38 
Myrius communis. = | en nn oa 8,30 
ee OT SR 6,74 
Schattiges Tal... . 2,93 
: Garten an der Se .. 3,92 
Hoders heliz. . . . . 7 cnt !eals rs 5,39 
en ng #5 0 = od 7,71 
Schattiges Tal .... 8,21 
Rhamnus alaternus | a 10,24 
Schattiges Tal .... 3,87 
Quereus Ilex... . . Zi... 11,56 
Aüanthus gianiuloos |\atnang | 6.06 
Schattiges Tal .... 1,44 
Ctenaite éindle . | Bess. esta a 22 
CPI ee 3,73 
Schattiges Tal . . .. 0,69 
Parietaria officinalis . pr gg 2 aa 
ee 1,72 








und auf den Felsen 11,56% Zucker usw. Die Kräuter reagierten ähnlich, 
zwischen ihnen konnte man auch Arten mit einer weiteren und einer 
engeren Schwingungsamplitude unterscheiden. Zu den ersteren gehört 
Clematis flammula, welche beziehungsweise 1,44, 2,43 und 3,73% Zucker 
enthielt. 

Die Zuckerkonzentration ist im Zellsaft bei Kräutern nie sehr groß, 
sie beträgt gewöhnlich unter 0,1 Mol. und erreicht selten 0,2 Mol.; bei 
Bäumen und Sträuchern dagegen fanden wir oft 0,2—0,3 Mol., manch- 
mal sogar 0,54 Mol. Die Gesamtkonzentration des Zellsaftes dagegen be- 
trägt bei der Mehrzahl der Pflanzen, sogar bei Kräutern, viel mehr als 
0,2 Mol. Ein Vergleich dieser Zahlen zeigt, daß die Gesamtkonzentration 
nicht nur von Zuckern, sondern auch von anderen chemischen Verbin- 
dungen herrührt. 

Wir wollen jetzt zum experimentellen Teil der vorliegenden Unter- 
suchung übergehen. Die Pflanzen wurden abgeschnitten und einem mehr 
oder weniger starken Welken unterworfen, wonach sie in geschlossene 

ge 











Kammern gebracht wurden, wo kein weiterer Wasserverlust mehr statt- 
fand. In diesem Zustande wurden sie fiir einige Zeit liegen gelassen und 
sodann analysiert. Im ersten Versuch wurden die groBen Blatter von 
Rumezx crispus und Rumex conglomeratus längs dem Mittelnerv in zwei 
Hälften zerschnitten. Die eine Hälfte, die mit dem Mittelnerv und mit 
dem Blattstiel verbunden war, blieb in der feuchten Atmosphäre liegen 
und erhielt Wasser; die andere war bis zu einem gewissen Grad des Wel- 
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Tabelle 4. 
Wasser- % haltni 
verlust Zucker haan i 
à I | 0 0,437 100 
umex crispus ... . . . . 16,5% 0,754 173 
0 0,490 100 
19% 0,873 178 
Rumex conglomeratus . . . . . 0 0,442 100 
20% 0,866 196 
Tabelle 5 
Wasser- % 
re oe. M Verhältnis 
0 0,269 100 
21% 0,400 149 
Fe } 0 0,180 100 
umex crispus ....... 8% 0,233 130 
0 0,204 100 
9% 0,275 135 











kens gebracht und alsdann in ein geschlossenes Gefäß gelegt worden, wo 
sie kein Wasser mehr verlieren konnte. Nach 36 Stunden wurden beide 
mit Chloroformdämpfen getötet, in einer Reibschale fein zerrieben, und es 
wurden aus ihnen die Zucker extrahiert. In Tabelle 4 sind die Analysen- 
ergebnisse zusammengestellt ; der Zuckergehalt ist auf 100 g des ursprüng- 
lichen Rohgewichts umgerechnet. Blatter, die dem Welken unterworfen 
wurden, enthielten etwa doppelt so viel Zucker, als ungewelkte Blatter. 
Der Wasserverlust von 16—20% kann nicht als bedeutend betrachtet 
werden, denn unter natürlichen Bedingungen kann man öfters eine noch 
stärkere Entwässerung beobachten. 

In einem zweiten Versuch wurden die abends abgeschnittenen Blätter 
von Rumez crispus in drei Portionen geteilt; in allen Portionen wurde das 
Blatt in zwei Hälften zerschnitten, von welchen die eine sofort in eine 
feuchte Atmosphäre gebracht und ihr Stiel in Wasser getaucht wurde: 
die andere blieb einige Zeit an der Luft und verlor 8—21% Wasser; nach- 
her wurden sie in geschlossene Kammern gebracht, wo keine Transpira- 
tion mehr stattfinden konnte. Nach 36 Stunden wurde die Zuckerbestim- 
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mung ausgeführt (siehe Tabelle 5). In allen Fallen, sogar bei geringem 
Wasserverlust, vergrößert sich die Zuckermenge bedeutend, bis 49%. 

In einem dritten Versuch wurden viele Blätter von Rumex acetosella 
in vier Portionen geteilt; zwei davon enthielten ständig Wasser und be- 
fanden sich in einer feuchten Atmosphäre, zwei andere wurden zuerst 
zum Welken gebracht und dann in geschlossene Kammern ohne Wasser 
gelegt. Nach 36 Stunden war der Versuch beendet, doch wurden un- 
mittelbar vor der Analyse auch die verwelkten Blätter mit Wasser ge- 
sättigt. Zu diesem Zweck wurde bei ihnen der Stiel frisch abgeschnitten 
und in Wasser getaucht. Bereits nach 5 Minuten langem Liegen in einer 
feuchten Atmosphäre erholten sich die Blätter vom Welken und stellten 
ihren Turgor wieder her. Um aber eine größere Sättigung mit Wasser zu 
erreichen, wurden sie für zwei weitere Stunden in einer feuchten Kammer 
liegen gelassen und dann erst getötet. Im ausgepreßten Saft wurde die 
Zuckerbestimmung ausgeführt (Tabelle 6). Gewelkte Blätter enthielten 

















Tabelle 6. 
Blätter Zu Qer | Verhältnis 
ungewelkte . . { == } 100 
Rumex acetosella . ..... 1.034 134 
gewelkte, . . . { 1,079 140 
auch in diesem Falle mehr Zucker, als ungewelkte; der Unterschied be- 


trug 34—40%. 

In den folgenden Versuchen wurde der Zucker zweimal — vor und 
nach der Inversion — bestimmt: aus den erhaitenca Zahlen wurde die 
Menge der Mono- und Disaccharide berechnet. Die Blätter von Ailanthus 
glandulosa wurden in drei Portionen geteilt und in große geschlossene 
Gefäße eingetragen ; am Boden des einen befand sich Wasser, an dem des 
anderen 25%ige Schwefelsäurelösung und des dritten 50%ige Schwefel- 








Tabelle 7. 
w % Zucker in 100 g Rohgewicht 
— A - "0 ER | Verhältnis 
13% 0 3,16 100 
Ailanthus glandulosa... . 18% 0 3,29 104 
32% 0,44 3,50 127 














säurelôsung. Die Blatter lagen in GefäBen auf Glasplatten und erhielten 
unmittelbar kein Wasser. Nach 24 Stunden wurden sie analysiert. Alle 
drei Portionen hatten während des Versuchs Wasser verloren, die einen 
mehr, die anderen wenig (Tabelle 7). Die weniger gewelkten Blätter- 
portionen enthielten nur Disaccharide und unterschieden sich wenig von- 
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einander; aber die dritte Portion, die 32% Wasser verloren hatte, ent- 
hielt auBer Disacchariden auch Monosaccharide. Die Gesamtkonzentra- 
tion des Saftes, in Molen ausgedrückt, betrug bei den ersten zwei Blätter- 
portionen 0,092 und 0,096 Mol., bei der dritten 0,126 Mol. 

In dem Versuch mit Ficus carica wurden die sehr groBen Blatter, die 
gewühnlich verschiedene Mengen Zucker enthielten, in zwei Hälften zer- 
schnitten, von welchen die eine sofort analysiert und die andere fiir 48 Stun- 
den unter eine Glasglocke gelegt worden war. Eine Portion erhielt Wasser, 
die beiden anderen blieben ohne Wasser, auBerdem wurde die letzte von 
ihnen einem Welken ausgesetzt. Nach beendigtem Versuch wurden alle 
Blätter während 2 Stunden in feuchten Kammern mit Wasser gesättigt. 
Alle Blätter hatten Wasser in größerem oder kleinerem Maße verloren 
(Tabelle 8), und die Zuckermenge in ihnen wuchs im Vergleich zu der 











Tabelle 8. 
4 % Zucker in 100 g Rohgewicht 
anfangs | nach 48 Std. | Vergrößerung 
12% 5,06 6,24 auf 24% 
Ficus carica. . . . . 15% 4,62 5,42 » 18% 
23% 3,71 5,98 „ 62% 














ursprünglichen Bestimmung, besonders stark bei einem gewelkten 
Blatte, und zwar um 62%. 

Endlich wurden im letzten Versuch von einer Wurzel der Inula viscosa 
mehrere gut entwickelte Sprosse genommen, welche in vier Portionen 
geteilt worden sind. Die eine wurde sofort analysiert, die drei anderen fiir 


























Tabelle 9. 
% Zuckergehalt Zuckerkonzentration 
Mono D sael in Molen + À 
EP PS 0 0,52 | 0,015 | 100 
. feuchte Atmosphäre . . 0 0,72 0,021 137 
Inula viscoss . | trockene Atmosphäre. .| 0 | 1,43 | 0,042 | 273 
sehr trockene Atmosphäre | 0,40 1,40 | 0,053 343 


36 Stunden unter Glasglocken gelegt. Von diesen letzteren erhielt die 
erste Wasser, die zweite und die dritte dagegen nicht, und auBerdem 
stand unter der zweiten Glocke eine Schale mit 10%iger Schwefelsäure- 
lösung, unter der dritten eine mit 18%iger Lösung. Im letzten Falle 
welkten die Blätter. Nach 36 Stunden erhielten alle Sprosse Wasser und 
erholten sich rasch. Alle untersuchten Pflanzen (Tabelle 9) vermehrten 
den Zuckergehalt im Vergleich zu der Anfangsmenge, aber bei den Spros- 
sen, die in einer feuchten Atmosphäre geweilt hatten, war diese Vermeh- 
rung unvergleichbar geringer als bei denjenigen aus einer trockenen. Be- 
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sonders stark reagierte ein gewelkter SproB, der den Zuckergehalt um das 


3,5fache vergrößerte und außer Disaccharid auch ein Monosaccharid ent- 
hielt; infolgedessen ward er osmotische Wert in ihm bedeutend größer. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universität Rostock.) 
ZUR ANALYSE DER BLATTBEWEGUNGEN VON COLEUS. 


Von 


ERICH MÖLLER. 
(Eingegangen am 21. September 1928.) 


Über das Zusammenwirken der die Blattbewegungen veranlassenden 
Faktoren und dieser Bewegungen selbst sind wir noch sehr wenig unter- 
richtet. Es schien daher angezeigt, zunächst an einem geeigneten Objekt 
eine möglichst eingehende Analyse der einzelnen Bewegungsvorgänge 
vorzunehmen, um so die Möglichkeit zu gewinnen, auch ihr Zusammen- 
wirken zu verstehen. 

Zunächst sei daran erinnert, daß sich aus früheren Untersuchungen 
(GUTTENBERG 1907) ergeben hatte, daß wir bei physiologisch radiären 
Organen tatsächlich ein Zusammenwirken der Tropismen annehmen 
dürfen, und daß nicht etwa, wie früher vielfach angenommen worden war, 
ein Tropismus den anderen ausschaltet. Das Überwiegen des Photo- 
tropismus z. B., das vielfach zu beobachten ist, erklärt sich nur daraus, 
daß der optimale phototrope Effekt in diesem Falle den bei normaler 
Schwerewirkung auftretenden geotropen Effekt ganz oder weitgehend 
überwindet; ein Wechsel im Geotonus findet nicht statt. Dies ist freilich 
nicht so zu verstehen, daß bei gegensinniger Wirkung beider Reize zwei 
separate Wachstumsreaktionen induziert werden, die getrennt verlaufen, 
wobei dann die eine (z. B. die phototrope) ausgiebiger wäre als die andere. 
Die Reaktion ist vielmehr einheitlich, es müssen also die gegensinnigen 
Tendenzen sich schon in einem früheren Punkt der Reizkette treffen, wo- 
bei die eine die andere überwindet. Wir können heute sagen, daß dieses 
gegenseitige Sichbeeinflussen schon vor oder spätestens in dem Zeitpunkt 
stattfinden muß, in dem die Wanderungsrichtung der Wuchshormone 
festgelegt wird. 

Eine einfache Übertragung dieser Befunde auf das Verhalten dorsi- 
ventraler Laubblätter ist nicht statthaft ; einmal deshalb, weil es sich hier 
um klinotrope, dort um parallelotrope Organe handelt, ferner auch da- 
rum, weil offensichtlich die ökologischen Bedürfnisse, zu deren Befrie- 
digung die Bewegungen dienen, in beiden Fällen sehr verschieden sind. 
Die Erreichung der transversal-phototropen Ruhelage ist für die dorsi- 
ventralen Laubblätter ungleich wichtiger als die Einstellung von Achsen- 
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organen in die parallelotrope Endlage. Erstere darf keinesfalls durch 
geotrope oder sonstige Gegenreaktionen gestért werden, da das Blatt 
sonst in Lagen kommt, die keine optimale Ausniitzung der Beleuchtung 
gestatten. Eine Ausschaltung des Geotropismus im Falle photischer Rei- 
zung ware hier also durchaus verständlich. 

Bei den parallelotropen Stengelorganen und den Koleoptilen spielt 
neben dem Photo- und Geotropismus der Autotropismus eine gewisse 
Rolle. Ob diese autotropen Ausgleichsbestrebungen schon vorhanden 
sind, während die aitiotropen Kriimmungen verlaufen, und nur durch 
diese überdeckt werden, oder ob sie erst dann eintreten, wenn die Tropis- 
men aufhören, ist noch unbekannt. Ob eine solche, der induzierten Be- 
wegung gegenläufige Ausgleichsreaktion auch an Blättern auftritt, ist 
meines Wissens bisher nicht untersucht worden. Dagegen ist eine andere 
anscheinend autonome Bewegung an Blättern schon lange bekannt, näm- 
lich ein epinastisches Rückkrümmungsbestreben, das vielfach sehr auf- 
fällig in Erscheinung tritt, wenn Pflanzen an der horizontalen Klino- 
statenachse gedreht werden. 

Eine solche Epinastie fand pz VRIES (1871) schon früher, als er 
Pflanzen mit ihren Achsen horizontal fixierte. Er beobachtete, daß jene 
Blattstiele und Mittelrippen, die sich dabei in horizontaler Lage befinden 
(Flankenstellung der Blätter), entweder ausschließlich epinastisch zurück- 
schlagen, oder Mittelstellungen zwischen dieser epinastischen und einer 
negativ geotropen Lage einnehmen, in welchem Falle sie sich nach rück- 
wärts und schräg nach oben einstellten. Die Spreite selbst war in seinen 
Versuchen entfernt worden. 

In der invers-vertikalen Lage sollen nach Prerrer (Pflanzenphysio- 
logie II, S. 688/89 Anm. 1) Blätter infolge des gleichsinnigen Wirkens 
von Epinastie und Geotropismus noch stärker zurückschlagen als am 
Klinostaten. Diese Bemerkung bedarf einer Einschränkung. Ein solches 
Verhalten ist nur dann möglich, wenn ein negativer Klinogeotropismus 
oder rein negativer Geotropismus des Blattstieles oder der Spreite vor- 
liegt ; denn nur in diesem Falle wirken in der Inversstellung Geotropismus 
und Epinastie gleichsinnig. Ist das Blatt hingegen transversal geotrop 
(und das sind nach eigenen Erfahrungen wohl die meisten dorsiventralen 
Spreiten), so leuchtet ein, daß bei normaler und bei inverser Aufstellung 
der Pflanze von den Blättern geotropisch die Horizontallage angestrebt 
wird, nur im ersten Falle ohne, im zweiten mit Torsion der Spreite, und 
daß daher in beiden Fällen die Epinastie gegen den Geotropismus wirkt 
und also von ihm überwunden werden muß. 

Ich habe oben die Epinastie kurzerhand als autonome Erscheinung be- 
zeichnet, und als solche wird sie seit Prerrer (Pflanzenphysiologie II, 
S. 688) wohl ziemlich allgemein betrachtet. Nur Krıer (1910), dem wir 
die eingehendste und klarste Analyse der Blattbewegungen verdanken, 
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weist ausdrücklich darauf hin, ‚daß es unstatthaft ist, schlechthin von 
Autoepinastie zu sprechen, weil der Beweis fehlt, daß jeder aitiogene 
Ursprung ausgeschlossen ist. Dieser könnte nämlich von zweierlei Art 
sein; es könnte Geoepinastie und Photoepinastie vorliegen. Letztere 
würde im Dunkeln als Nachwirkung auftreten oder als direkte oder in- 
direkte Folge des Lichtentzuges eintreten können, die sich nur oder jeden- 
falls viel stärker nach Ausschluß geotropischer Krümmungen geltend 
macht, andernfalls vom Geotropismus ganz oder großenteils überwunden 
werden könnte“. Die Frage, ob Photoepinastie vorliegt, halt Knrep für 
experimentell entscheidbar, doch sieht er ,,zur Zeit kein Mittel, wie man 
entscheiden könnte, ob Geo- oder Autonastie vorliegt‘. In der in Rede 
stehenden Arbeit hat KnıEr für sein Objekt (Lophospermum scandens) 
drei für uns wichtige Tatsachen festgestellt. Er bewies experimentell, 
daß dorsiventrale Laubblätter bei der Rotation an der horizontalen 
Klinostatenechse zu geotropen Krümmungen veranlaßt werden und be- 
stätigte damit die Auffassung Notts (1893), der zuerst klar darauf hin- 
gewiesen hatte, daß das Zurückschlagen dorsiventraler Organe am Klino- 
staten nicht notwendig rein autonomer, sondern auch geotroper Natur 
sein könne. Es findet nämlich während der Rotation eine Kompensation 
der geotropen Impulse nur in den Flankenstellungen der Blätter statt 
(ich folge der Terminologie Knizps S. 28/29), nicht aber in der oberen 
und unteren Vertikallage und ihren Übergängen bis zur normalen und 
inversen Horizontallage. 

Zweitens gelang es Knıer, die Epinastie rein zum Ausdruck zu 
bringen, indem er die Versuchsanstellung von DE VRIES wesentlich ver- 
besserte. Er exponierte gleichfalls Blätter in der Flankenstellung, 
schaltete aber durch dauernd antagonistisches Reizen (Drehung der Achse 
um 180°) Geotropismus und Geotorsion aus; das trotzdem auftretende 
Zurückschlagen der Blätter war somit reine Epinastie. 

Drittens konnte KNIEP zeigen, daß es bei seinem Objekt eine labile 
geotrope Ruhelage des Blattes bei — 115° gibt. Zwischen 0° (Horizontal- 
lage) und — 115° richtet sich das Blatt mit Konkavkrümmung (ventral- 
konvex, hyponastisch) auf, zwischen 0° und der inversen Horizontallage 
(+180°), sowie weiter bis zur Lage — 116° reagiert es mit Konvex- 
krümmung (dorsalkonvex, epinastisch). 

Diese Tatsache allein war es, die Knizp die Möglichkeit zu seinen 
Schlußfolgerungen gab. Bei Lophospermum gibt es Blattlagen, in welchen 
der Geotropismus die Epinastie überwindet. Kombiniert man am inter- 
mittierenden Klinostaten eine Minuslage des Blattes, z. B. — 45°, mit 
beiden Flankenlagen, so wird die aus diesen resultierende Epinastie über- 
wunden, es tritt geotrope Konkavkrümmung (Hyponastie) auf. Kombi- 
niert man aber Minuslagen mit entsprechenden Pluslagen, z. B. —45° 
mit +45°, so ergibt sich eine Konverkrümmung, woraus folgt, daß sich 
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an dieser eine geotrope Komponente beteiligt; bloBe Epinastie wird ja, 
wie der erste Versuch lehrt, durch die geotrope Reizlage — 45° iiber- 
wunden. Am dauernd rotierenden Klinostaten summiert sich also die 
epinastische Tendenz mit einer intermittierend induzierten geotropen. 
Dies diirfte fiir alle dorsiventralen Laubblatter gelten, der Anteil des 
Geotropismus an der Bewegung wird aber ein sehr verschiedener sein. 
Schon die einfachen Versuche von DE VRIES geben Anhaltspunkte dafür, 
daß es Blätter gibt, bei welchen der Geotropismus gegenüber der Epi- 
nastie eine ganz untergeordnete Rolle spielt, es sind dies jene, bei welchen 
das Blatt in Flankenstellung rein epinastisch zurückschlägt. 

Für Tropaeolum hat HEILBRONN (1923) gezeigt, „daß bei horizon- 
taler Exposition (der Blattstiele abgeschnittener Blätter) die dorsal- 
konvexe Krümmungstendenz im Dunkeln stärker ist als die geotro- 
pische‘‘. Liegt anfangs die Dorsalseite des Blattstieles oben, so krümmt 
sich dieser schwach nach unten, die Epinastie überwindet den negativen 
Geotropismus; liegt die Dorsalseite unten, so summieren sich beide Ten- 
denzen, und es kommt zu einer starken Aufkrümmung über die Vertikale 
hinaus. Blattstiele ohne Spreite sollen sich im Prinzip ebenso verhalten. 
Die Spreite ist an der Pflanze nicht genau horizontal eingestellt, vielmehr 
mit der ,,Spitze“ um 10° nach abwärts geneigt, der Blattstiel weicht von 
der Vertikalen um 10—20° ab. HEILBRONN schnitt Blätter ab und be- 
festigte oder orientierte die Spreiten so (Schwimmen auf Wasser), daß 
sie genau horizontal lagen; die Blattstiele hingen dabei zunächst senk- 
recht nach abwärts, vollführten aber bald eine andauernde epinastische 
Krümmung. Dasselbe ergab sich, wenn die Blattstiele basal so fixiert 
wurden, daß sie vertikal standen, nicht aber, wenn sie genau in der 
Neigungslage exponiert wurden, in der sie sich an der Pflanze befanden. 
HEILBRONN schließt daraus: „Das Ergebnis dieses Versuches beweist, 
daß die Störung der normalen Gleichgewichtslage des Blattstieles aus- 
lösende Ursache der dorsal-konvexen Krümmung gewesen ist“ (S. 37). 
Er meint das aber nicht so, daß durch die Lageveränderung Epinastie 
induziert würde; vielmehr stellt er sich folgendes vor: ,,Die Spreite der 
schwimmenden Blätter ebenso wie die ins Wasser herabhängenden Blatt- 
stiele sind aus ihrer geo- und phototropischen Gleichgewichtslage entfernt 
und befinden sich deshalb im Zustande fortdauernder Reizung. Um diese 
Gleichgewichtslage herbeizuführen, beginnt der Stiel eine Krümmung 
und, wie in allen eben geschilderten Versuchen, so verläuft die Krüm- 
mung auch hier am leichtesten im Sinne der epinastischen Tendenz. Wie 
in dem bekannten Versuch F. Darwıns der mit der Spitze wagerecht 
fixierte Sorghum-Keimling mit dem freien Ende Krümmungen ausführt, 
so macht es hier der Blattstiel, dessen Spitze durch die schwimmende 
Spreite in ständiger Reizlage gehalten wird“ (S. 40). HEILBRONN faßt 
also für sein Objekt die senkrechte Lage des Blattstieles als eine Reizlage 
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auf, womit nicht ganz stimmt, wenn er 8. 39 sagt: „Alle bis jetzt ge- 
schilderten Kriimmungen resultieren also aus negativem Geotropismus 
und Epinastie.“ Ist der Blattstiel rein negativ geotropisch, so ist er 
vertikal gestellt in der geotropen Ruhelage. Krümmt er sich trotzdem, 
so gibt es dafür zwei mögliche Ursachen: Entweder wird durch die Auf- 
richtung in ihm Epinastie neu induziert, dann liegen die Dinge nicht wie 
in Darwıns Versuch, bei dem es sich um eine dauernde geotrope Reizlage 
der Spitze handelt, oder die Krümmung ergibt sich daraus, daß die 
Spreite dauernd horizontal liegt, diese Lage nicht verlassen kann und den 
Blattstiel geotrop beeinflußt. Dieser Fall entspräche dem Darwıns, denn 
die Spreite kann ihre Normallage (Spitze nach abwärts) nicht erreichen. 
Eine Entscheidung ist experimentell unschwer zu treffen, über ausführ- 
liche Versuche an Tropaeolum, die im Gange sind, soll aber erst in einer 
späteren Arbeit berichtet werden. Im übrigen drückt sich auch Her. 
BRONN über die Epinastie sehr vorsichtig aus, indem er sagt: ‚Ist die 
Epinastie auch kein versteckter Geotropismus, so ist trotzdem über ihre 
Autonomie noch nichts auszusagen.“ 

RAWITSCHER (1925, S. 228/9) meint bezüglich der Laubblätter von 
Lophospermum und Tropaeolum, sie seien „inhärent dorsiventral mit in- 
härenter Epinastie (Autonastie)“. Er geht damit weiter als KNIEP und 
HEILBRONN selbst, die, wie wir sahen, die Frage nach der Autonastie 
offen lassen. 

LunpecArDx (1916) hat mit Blättern von Ahorn und von der Buche 
gearbeitet. Für Fagus fand er, daß die Blätter nicht merkbar photo- 
tropisch sind. Es läßt sich an ihnen ‚reine Epinastie‘‘ beobachten, ferner 
nimmt er Plagiogeotropismus an. Dieser soll mit dem Alter zunehmen 
und dann die gegenwirkende Epinastie überwinden, so daß sich Horizon- 
tallage der Blätter ergibt. Es bestehe bezüglich der Epinastie die Mög- 
lichkeit, „daß die Blätter geonastisch wären‘, doch fehle dafür der Be- 
weis. Die Blätter von Acer sind im diffusen Licht transversal-phototrop, 
im direkten Sonnenlicht negativ plagiotrop. Geotropismus und Epinastie 
sollen ihnen ganz fehlen. 

Als Versuchsobjekt diente uns Coleus hybridus, Stecklinge einer fast 
rein grünen Rasse. Bunte Rassen erwiesen sich als weniger reaktions- 
fähig. Das Objekt wurde gewählt, weil es am Klinostaten sehr starke 
Epinastie zeigt, keine Schlafbewegung besitzt und leicht in großer 
Menge aufgezogen werden kann. Die Versuche wurden im Frühjahr im 
Warmhaus, im Sommer im Kalthaus ausgeführt, in denen die Pflanzen 
auch aufwuchsen. Hier herrschten neben frischer Luft die für Coleus 
günstigsten Temperatur- und Feuchtigkeitsverhältnisse (Temperatur 18 
bis 23°C). Die Pflanzen hielten sich und reagierten sehr gut. Dauer- 
beleuchtung schädigt sie allmählich, es müssen daher nach Möglichkeit 
nächtliche Lichtpausen eingeschaltet werden. Als Lichtquelle dienten 
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Glühlampen von etwa 100 H.K. Die Klinostatendrehung wurde durch 
einen Elektromotor bewirkt, an dem entsprechende Übersetzungen zur 
Herabsetzung der Umdrehungsgeschwindigkeit angebracht waren. Zur 
Befestigung der Pflanzen dienten die Zubehörteile eines Prerrerschen 
Klinostaten. Die Verdunklung der Pflanzen erfolgte durch Dunkel- 
stürze aus Zink oder Pappe. 

Die Vermehrung durch Stecklinge gibt ein sehr gleichmäßiges Ver- 
suchsmaterial. Doch müssen die Pflanzen erst gut durchgewurzelt haben, 
um gut reaktionsfähig zu sein. Dauerverdunklung oder -belichtung ist 
zu vermeiden, die Pflanzen werden dabei starr oder werfen die Blätter 
ab. Das oberste jüngste Blattpaar reagiert noch nicht tropistisch. Daher 
wurden stets nur das II. und III. Blattpaar betrachtet. 

Es wurden zunächst qualitative Versuche angestellt, die die Natur 
der einzelnen Bewegungen, also des Phototropismus, Geotropismus und 
der Epinastie möglichst klären sollten. Da das Institut einen inter- 
mittierenden Klinostaten nicht besaß, mußten einfachere Versuchs- 
anstellungen gewählt werden. Hierauf wurde versucht, durch quantita- 
tive Studien einen Einblick in das Zusammenwirken der Bewegungen zu 
gewinnen. Der einfachste Weg schien uns der, den Phototropismus als 
Maß für Geotropismus und Epinastie zu verwenden. Die Größe der 
Schwerkraftwirkung ist konstant, solange sich die Blätter in gleichen 
Neigungslagen befinden. Auch eine rein autonome Epinastie dürfte von 
konstanter Größe sein. Der Phototropismus dagegen ist leicht durch Ver- 
wendung verschiedener Lichtmengen in verschiedenem Ausmaß zu indu- 
zieren, wobei freilich zunächst unbekannt war, ob und inwieweit bei 
Laubblättern das Reizmengengesetz Gültigkeit hat. Nach Bose (1919) 
gilt das Sinusgesetz bei schräger Blattbeleuchtung, danach müßte auch 
das Reizmengengesetz Geltung haben. In unseren Versuchen war zu er- 
warten, daß man durch entsprechend abgestufte Lichtmengen einen 
Phototropismus induzieren könne, der den Geotropismus eben kompen- 
siert, ebenso einen solchen, der die Epinastie kompensiert. Gelingt dies, 
so ergibt sich die Möglichkeit zu prüfen, ob eine Bewegung rein geo- 
tropisch, rein epinastisch oder kombiniert ist. Auch war zu erhoffen, daß 
auf diesem Wege eine Entscheidung darüber möglich ist, ob Geoepinastie 
oder Autoepinastie vorliegt. 


A. Qualitative Untersuchungen. 
1. Phototropismus. 
a) Pflanze senkrecht, Beleuchtung von oben. 

Die Blätter stellen sich in schwächerem diffusen Licht im ganzen 
transversal-phototrop ein ; dabei erhebt sich der Blattstiel stets etwas über 
die Horizontale, der Blattgrund ist dorsal-konvex gekrümmt, die Krüm- 
mung setzt sich meist in der Spreite in schwächerem Ausmaß fort. Die 
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Bogensehne, welche Blattgrund und Blattspitze verbindet, liegt etwa 
horizontal. Bei stärkerem diffusen oder bei direktem Licht (z. B. 
100 H.K.) ist das Blatt in Winkeln bis etwa 20° positiv klinotrop. 
Versuch 111. Pflanze aufrecht, Licht (100 H.K., 75 cm Entfernung, vorher 
diffuses Tageslicht) nur von oben. 24.—26. VII. 1926. 














Apikale Blattstielwinkel zur Achse 
am 24. VIIL am 26. VIIL. Differenz 
IL. Blattpaar. . . . . . . . . a) Be ee Zus 
b) 30° 20° —10° 
a) 57° 39° — 180 
III. Blattpaar. . . . . . . . . b) 59° 43° —16° 








Die Lamina liegt dann gerade in der Verlängerung des Blattstieles. 
Wechsel der Beleuchtungsstärke führt zum Übergang aus einer Stellung 
in die andere (Versuch 11). Verdunklung des Blattstieles ändert nichts 
an der Bewegung, insbesondere wird die Steilstellung des Stieles und der 
Spreite auch durch alleinige Beleuchtung der letzteren erreicht (Ver- 
such 12). 


Versuch 12 vom 3.—5. VIII. 1926. Pflanze aufrecht, Blattstiele verdunkelt, 
Licht nur von oben (100 H.K. in 75 cm Entfernung). 














Apikale Blattstielwinkel zur Achse 
am 3. VIII. am 5. VIIL Differenz 
a) 830 400 —430 
II. Blattpaar. . . . . . . . . b) 68° 49° _19 
a) gg0 59° —27° 
III. Blattpaar. . . . . . . . . b) 810 55° —26° 








Wird dagegen die Spreite verdunkelt, so stellt sich bei wachsender 
Lichtintensität nur der Blattstiel steil, die Spreite bleibt horizontal. 
Werden die Spreiten abgeschnitten, so kriimmen sich die Stiele etwas 
epinastisch zurück, auch wenn die Lichtintensität sich nicht ändert. 


b) Pflanze senkrecht, Beleuchtung von der Seite. 

Bei mäßiger Beleuchtung, die die Achse einseitig senkrecht trifft, 
stellen sich die Spreiten transversal-phototrop ein. Die lichtzugekehrten 
Blätter wenden sich nach abwärts, indem sich der Blattstiel senkt und 
die Spreite am Grunde dorsal-konvex krümmt. Die lichtabgekehrten 
Blätter verhalten sich verschieden. Streifen die Strahlen der Lichtquelle 
vorwiegend die Oberseite dieser Blätter, so wenden sie sich mit der Spitze 
nach oben, der Blattstiel hebt sich, die Spreite krümmt sich am Grunde 


ı Sämtliche Versuche wurden mehrfach, zum Teil vielfach wiederholt. Hier 
wird stets nur ein Versuch als Beispiel angeführt. 
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ventral-konvex. Das ist hauptsächlich dann der Fall, wenn sich die Blatter 
in einer etwas über die Horizontale erhobenen Ausgangslage befinden. 
Treffen die Strahlen der Lichtquelle aber an etwas nach abwärts ge- 
krümmten Spreiten deren Unterseite, so wenden sich die Blätter nach 
abwärts und können sich bei Dauerbeleuchtung so lange krümmen, bis 
das Ende der gebogenen Spreite mit der Oberseite in die Lage senkrecht 
zum Licht einrückt. Die seitlichen Blätter wenden ihre Stiele dem Licht 
entgegen, die Spreiten tordieren am Grunde und im Stiel um 90°. 

Werden die Spreiten im gleichen Versuch allein verdunkelt, so rea- 
gieren die Stiele wie beschrieben, es kommt aber kaum zu Torsionen. 
Werden die Spreiten abgeschnitten, so reagieren die Stiele schwach epi- 
nastisch, ohne sich in die Lichtrichtung einzustellen. 


c) Pflanze horizontal, Beleuchtung von oben. 

Bei horizontaler Fixierung der Achse und alleiniger Beleuchtung von 
oben vergrößern zunächst alle Blattstiele ihre apikalen Winkel zur Achse 
erheblich, reagieren also stark epinastisch. Die Orientierung erfolgte so, 
daß die einen Blattpaare sich in Flankenstellung befanden (Stiele hori- 
zontal), die anderen senkrecht dazu (Stiele vertikal). Die oberen, licht- 
zugekehrten Blätter wenden sich dann durch dorsal-konvexe Krümmung 
besonders des Spreitengrundes solange nach rückwärts, bis sie horizontal 
liegen, oder noch darüber hinaus. Die unteren lichtabgekehrten Blätter 
rücken nicht, wie zu erwarten, auf dem kürzesten Wege durch eine 
ventral-konvexe (hyponastische) Krümmung in die transversal-phototrope 
Lage ein, sondern sie wenden sich, wie die oberen, durch dorsal-konvexe 
Krümmung nach rückwärts (zur Achsenbasis), bis sie etwa horizontal 
liegen, und tordieren dann um 180°. Die seitlichen Blätter (Flanken- 
stellung) schlagen auch epinastisch zurück und tordieren dann um 90° 
(Versuch 1 und 10). 


Versuch 1: Pflanze horizontal, Achse fixiert, Tageslicht nur von oben. 
28.—29. VII. 1926. 





Blattstielwinkel am : 
Versuchsbeginn | Versuchsende Differenz 











II. Blattpaar in Flankenlage (Blatt- (a 35° 91° +56° 
stiele in horizontaler Ebene) . {b 24° 88° + 64° 








Versuch 10: Wie oben. 30.—31. VIII. 1926. 
Blattstielwinkel am: 








Versuchsbeginn | Versuchsende Differenz 














IT. Blattpaar i. Flächenlage (Blatt- er 39° 90° +61° 
stiele in vertikaler Ebene). . lunt. 37° 120° + 839 
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In anderen Versuchen war der Winkel oben größer als unten. 

In weiteren Versuchen wurden die Blätter bei horizontal fixierter 
Achse in folgende Lage gebracht: Sämtliche Spreiten wurden mit Draht 
an ihren Stielen gewaltsam so gedreht und befestigt, daß sie horizontal 
lagen, also senkrecht beleuchtet waren. Es wurden also die oberen Sprei- 
ten um 90° zurückgebogen, die unteren um 90° aufgebogen, die seitlichen 
um 90° nach oben gedreht. Die Drahtverbindung wurde so angebracht, 
daß der Stiel selbst frei beweglich war. An allen Stielen trat, wie im 
früheren Versuch, starke Epinastie auf, insbesondere wurde auch das 
obere und untere Blatt epinastisch dem Licht entzogen. Letzteres wird 
schließlich in die inverse Horizontallage überführt. Die seitlichen Sprei- 
ten kommen bei der Rückkrümmung der Stiele nicht aus ihrer Lichtlage. 


d) Pflanze horizontal, Beleuchtung von vorn. 

Werden horizontal fixierte Pflanzen aus der Richtung der Achsen- 
verlängerung (von vorn) beleuchtet, so liegen die Blätter von vornherein 
in der transversal-phototropen Endstellung. Bei Dauerbeleuchtung mit 
100 H.K. aus 1m Entfernung, die bei aufrechten Pflanzen die Blätter 
etwas gegen das Licht führt, tritt an horizontalen Pflanzen schwache 
epinastische Rückkrümmung aller Blattstiele ein (Versuch 2), die aber 
durch eine entgegengesetzte Bewegung am Spreitengrund so ausgeglichen 
wird, daß die Spreiten in annähernd transversal-phototroper Stellung 
verharren. 


Versuch 2: Pflanze horizontal, Achse fixiert. Beleuchtung mit 100 H.K. 1m 
Entfernung nur von vorn. 28.—29. VII. 1926. 











Blattstielwinkel am: 
Versuchsbeginn | Versuchsende Differenz 
’ a 20° 34° +149 
II. Blattpaar in Flankenstellung » 190 370 +180 
. oben 40° 520 +12° 
III. Blattpaar i, Flächenstellung zur 460 650 +190 











e) Pflanze invers-vertikal fixiert, Beleuchtung von oben. 

Nach zwei Tagen ergibt sich folgendes Bild: Die Blattstiele sind so 
stark zurückgeschlagen, daB ihre basiskopen Winkel mit der Achse so 
groB sind, wie es urspriinglich die akroskopen Winkel waren. Die Stiele 
stehen also steil nach oben und sind dabei fast gerade gestreckt. Die 
Spreiten sind vollkommen, also um 180°, tordiert und annähernd hori- 
zontal gestellt. Beleuchtet wurde mit Tageslicht. 


1) Pflanze invers-vertikal fixiert, Beleuchtung von unten. 
Bei gewissen Lichtmengen gelingt es, die Blätter annähernd in der 
inversen Horizontallage zu erhalten (siehe später). Eine schwache Rück- 
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bewegung der Stiele, die im Gegensatz zum Versuch e) dann gekriimmt 
und nicht gestreckt sind, ist aber zunächst stets zu beobachten. 


g) Schlußfolgerungen. 


Welche Schliisse lassen sich aus diesen Versuchen ziehen? Was zu- 
nachst den Blattstiel betrifft, so ist er nicht nur Bewegungsorgan, sondern 
er ist an der Lichtperzeption beteiligt, und zwar ist er positiv phototrop, 
denn er wendet sich bei verdunkelter Spreite zum seitlich einfallenden 
Licht. DaB er nach Entfernung der Spreite nicht so, sondern epinastisch 
reagiert, diirfte mit der Verwundung zusammenhängen; der Stiel fällt 
auch bald darauf ab. Der Blattstiel bewirkt also die grobe Einstellung im 
Sinne HABERLANDTs. Die Spreite wird aber nur passiv mitgeführt, eine 
Reizübertragung vom Stiel zur Spreite findet nicht statt. 

Die Spreite ist klinophototrop, bei mäßiger Beleuchtung transversal, 
bei stärkerer positiv bis etwa 20°. Sie gibt für die Bewegung den Aus- 
schlag, dirigiert den Blattstiel durch Reizleitung, auch wenn er selbst 
verdunkelt ist, und veranlaßt ihn zu Torsionen. 

Aus den Versuchen geht für das Zusammenwirken mit dem Geotro- 
pismus schon hervor, daß der Phototropismus diesen nicht in Erscheinung 
treten läßt, und zwar sowohl dann, wenn die Tendenzen parallel gegen- 
sinnig, als auch wenn sie senkrecht zueinander wirken. Bei der Beleuch- 
tung der Blätter von oben (Versuch a) könnte man noch annehmen, daß 
die wechselnde Lage bei verschiedener Lichtintensität keine rein photo- 
trope Erscheinung sei, sondern daß das Blatt immer positiv klinophoto- 
trop sei und bei geringerer Lichtintensität durch gegenwirkenden Trans- 
versalgeotropismus in die Horizontallage geführt werde. Der Versuch b be- 
weist aber, daß auch bei schwächerem Licht der Geotropismus neben dem 
Phototropismus keine Rolle spielt. Hier greifen die Kräfte senkrecht zu- 
einander an, dieSpreite müßte also eine Zwischenstellung zwischen der geo- 
tropen Horizontallage und der phototropen Vertikallage einnehmen, was 
nicht der Fall ist. Dasselbe gilt für die Versuche c und d, in welchen bei 
horizontal fixierter Achse die Blätter sich transversal-phototrop einstellen, 
gleichgültig, ob das Licht von oben kommt, also der Schwerkraft parallel 
wirkt, oder ob es von vorn einfällt, wobei die Kräfte senkrecht zueinander 
wirken. Die Inversversuche zeigen gleichfalls, daß der Phototropismus 
über die Blattlage entscheidet, da die transversale Einstellung zum Licht 
im Falle f erhalten bleibt, im Falle e wieder erreicht wird. 

Anders liegen die Dinge zwischen Phototropismus und Epinastie. Diese 
tritt nicht merklich in Erscheinung, wenn man aufrechte Pflanzen von 
oben beleuchtet, obwohl freilich die Rückkrümmung bei schwächerer 
Beleuchtung ebenso eine epinastische als eine phototrope Bewegung sein 
könnte. Bei seitlicher Beleuchtung ist von Epinastie überhaupt nichts 
zu merken. Sie kommt aber sofort zum Vorschein, wenn wir die Pflanze 
6 





Planta RA 7 
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horizontal exponieren und in dieser Lage fixieren. Beleuchten wir sie 
dann von oben, so schlagen alle Blatter stark epinastisch zurück. Nur 
bei den oberen Blättern wirken dann Phototropismus und Epinastie zu- 
sammen, bei den seitlichen liegen die Tendenzen senkrecht zueinander, 
bei den unteren antagonistisch. Das Verhalten der unteren Blatter ist 
fiir uns das wichtigste. Hier ware die einfachste phototrope Einstellung 
die, daß das Blatt durch eine Konkavkriimmung (ventral-konvex, hypo- 
nastisch) in die Horizontallage einrückte. Daß die Blätter an sich hypo- 
nastische Kriimmungen ausführen können, geht unter anderem daraus 
hervor, daß sie an vertikalen Pflanzen bei wachsender Lichtintensität 
sich aus der transversalen in eine steil nach oben gerichtete Lage bewegen. 
Warum reagieren nun bei horizontaler Achse die unteren Blätter epina- 
stisch, also mit einer Konverkrümmung, die sie dem Licht entzieht? Bei 
dieser Achsenstellung stehen die Spreiten zunächst alle annähernd verti- 
kal, das Licht streift also fast parallel an ihnen vorbei. Das könnte an 
sich wohl zur Folge haben, daß erst Epinastie auftritt, die an den unteren 
Blättern die Blattoberseite dem Licht ganz entzieht. Die oben liegenden 
Blätter hingegen kommen bei der Rückkrümmung in die optimale photo- 
trope Lage; sie bleiben aber in dieser nicht stehen, sondern krümmen sich 
oft über sie hinaus nach rückwärts. Dazu kommt der Versuch mit ge- 
waltsam horizontal orientierten Spreiten; obwohl transversal-phototrop 
orientiert, werden sie oben und unten durch die dorsal-konvexe Stiel- 
krümmung dem Licht entzogen. Sie sind in diesem Versuch auch trans- 
versal-geotrop orientiert, also, wie wir später hören werden, in der geo- 
tropen Ruhelage. Somit ist die Rückkrümmung an der horizontal liegenden 
Pflanze reine Epinastie, und da sie nur bei dieser Achsenstellung, nicht aber 
in der Vertikallage auftritt, muß die Epinastie irgendwie durch die Lagen- 
veränderung induziert sein. 

Blätter, die an horizontal fixierter Achse von vorn beleuchtet werden, 
reagieren nur schwach epinastisch. Das spricht nicht gegen obige Deu- 
tung. Denn bei Horizontallicht sind die Blätter von allem Anfang an der 
optimalen Beleuchtung ausgesetzt. Die epinastische Tendenz wird dann 
entweder phototrop überwunden, oder es wird die induzierte Geonastie 
durch den einseitigen Lichtreiz wieder ausgeschaltet. Die Pflanze ist in 
diesem Falle zwar geotrop, nicht aber auch phototrop desorientiert. Im 
anderen Falle, wo das Licht die Spreiten parallel streift, kommt zur geo- 
tropen noch eine phototrope Desorientierung und nur dann tritt starke 
Epinastie auf. Schwieriger zu deuten ist das verschiedene Verhalten der 
Blätter, die, selbst vertikal, von vorn beleuchtet werden, und derjenigen, 
die in horizontaler Zwangslage von oben beleuchtet werden. In beiden 
Fällen liegen die Spreiten von vornherein in der optimalen Beleuchtung, 
dagegen werden die Stiele verschieden beleuchtet. Bei Beleuchtung von 
oben sind die Stiele der oberen Blätter zum Licht gekehrt, die der seit- 
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lichen werden vom Licht senkrecht zu einer Seitenflanke getroffen, die 
unteren stehen lichtabgekehrt. Bei Horizontallicht arbeiten alle Stiele 
in normaler Weise mit der Spreite zusammen. Die ganzen Blatter be- 
finden sich also in bezug auf die Beleuchtung unter normalen Verhält- 
nissen. Bei Oberlicht trifft dies nicht mehr zu. An den oberen Blattern 
stehen die Stiele allerdings positiv phototrop, aber sie werden vom 
Spreitengrund beschattet; die unteren sind der Lichtwirkung fast ent- 
zogen; die seitlichen werden in der Richtung senkrecht zu ihrer Sym- 
metrieebene vom Licht getroffen, in der sie sich am schwersten kriimmen. 
Die phototrope Orientierungsméglichkeit der Blattstiele ist also sehr er- 
schwert. An der aufrechten Pflanze dirigiert freilich die Spreite den 
Stiel; wenn sie es hier nicht tut, so beweist das von neuem, daB der Stiel 
erst jetzt epinastisch geworden ist, daher der Spreite nicht mehr folgt 
und nur dann phototrop reagiert, wenn er selbst normal durch Licht ge- 
reizt wird; wahrscheinlich wird dann, wie schon früher erwähnt, sein 
epinastisches Bestreben überhaupt ausgeschaltet. 

Ahnlich wie bei der Beleuchtung horizontaler Pflanzen von vorn 
liegen die Dinge bei der Beleuchtung invers-vertikaler Pflanzen von 
unten. Bei bestimmten Lichtmengen (siehe später) reagieren die Blatter 
nur schwach epinastisch, ohne daß die Spreiten dem Licht entzogen wer- 
den. Lamina und Stiel werden von vornherein optimal beleuchtet, der 
Phototropismus überwindet die Epinastie oder läßt von vornherein keine 
stärkere Epinastie entstehen. Bei Beleuchtung solcher Pflanzen von 
oben wirken in den Stielen Epinastie und positiver Phototropismus 
gleichsinnig zusammen. Während bei rein epinastischer Krümmung 
(invers im Dunkeln) die Blattstiele halbkreisförmig in ihrer ganzen Länge 
gebogen sind, sind sie hier gestreckt mit scharfer Krümmung an der 
Basis, wie an Flankenblättern aufrechter Pflanzen bei Seitenlicht. Auch 
die Blattstiele horizontal fixierter Pflanzen krümmen sich bei Oberlicht 
zunächst rein epinastisch, die Stiele der Flankenblätter bilden in der 
Horizontalebene einen Bogen. Erst bei tagelanger Beleuchtung wenden 
sie sich nach aufwärts gegen das Licht zu. Der Unterschied zwischen 
Invers- und Horizontalpflanzen ist leicht verständlich. Bei ersteren ver- 
läuft der Phototropismus im Sinne der Epinastie, im zweiten kreuzen sich 
die Tendenzen. In diesem zweiten Falle überwindet zunächst die Epinastie 
den Phototropismus, bis dieser die Oberhand bekommt, sei es direkt durch 
die längere Induktion, sei es indirekt durch Ausschaltung der Epinastie. 


2. Geotropismus. 
a) Pflanzen vertikal, verdunkelt. 
Nach Verdunklung reagieren alle Blätter mit einer Senkung des 
Blattstieles. Waren die Spreiten ausgangs horizonta!, so bewegen sie sich 


am Grunde um so viel nach oben (ventral-konvex), daß sie wieder hori- 
6* 
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zontal liegen; waren sie anfänglich steil aufgerichtet, so begeben sie sich 
in die Horizontallage, wobei sich sowohl die akroskopen Blattstielwinkel 
erheblich vergrößern als auch die Spreiten an ihrem Grunde nach aus- 
wärts krümmen (Versuch 16). 


Versuch 16: Pflanze aufrecht verdunkelt. 26.—28. X. 1926. 




















Blattstielwinkel 
am 26. X. am 28. X. Differenz 
a) 55° 75° + 20° 
IL. Blattpaar . . . . . . . . . b) 490 71° + 290 
a) 40° 88° +48° 
IIL. Blattpaar. ........ b) 51° 80° 4.299 


Spreiten am Versuchsende etwa horizontal. 


b) Pflanze horizontal, verdunkelt. 
Alle Blattstiele schlagen stark und ziemlich gleichmaBig epinastisch 
zurück (Versuch 6). 
Versuch 6: Pflanze horizontal fixiert, verdunkelt. 2.—4. IX. 1926. 











Blattstielwinkel 
am 2. IX. | am 4. IX. Differenz 
i FA j oben 29° 63° + 349 
IL Blattpaar in Flächenstellung . . . . Lans 390 750 +.360 
- a 42° 86° + 440 
III. Blattpaar in Flankenstellung . . . b 430 94° +510 











Spreiten am Versuchsende stark zurückgeschlagen. 


Dadurch kommt das obere Blatt in die Horizontallage und bleibt in 
dieser, das untere in die Inverslage, aus der es tordiert; ebenso tordieren 
die Flankenblätter. Die Torsionen vollziehen sich sehr langsam und 
führen die Spreiten meist nur unvollkommen in die Horizontallage. Die 
Stiele der Flankenblatter verlassen die Horizontalebene nicht. Erst wenn 
die Torsion beginnt, heben sie sich manchmal ganz wenig zu deren Aus- 
führung. Werden die Spreiten abgeschnitten, so reagieren die Stiele nur 
schwach und unregelmäßig epinastisch. Bei gleichmäßig diffusem Licht 
verlauft die Bewegung ebenso. 

Werden, wie in dem phototropen Versuch, die Spreiten von vorn 
herein zwangsweise horizontal orientiert, so reagieren die Stiele trotzdem 
epinastisch im selben starken AusmaB wie oben (Versuch 153 A, B). 
Versuch 153 A, Pflanze horizontal fixiert, Lamina des oberen und unteren Blattes 

zwangsweise normal-horizontal orientiert. 24.—25. XI. 1926. 
Blattstielwinkel 








am 24. XI. am 25. XI. Differenz 


oben 44° 71° +270 
unten 46° 88° + 429 
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Versuch 153 B, Ebenso. Seitliche Blatter mit der Lamina zwangsweise horizontal 
gedreht. 24.—25. XI. 1926. 

a 48° 76° + 28° 

b 45° 80° + 35° 

Spreiten am Versuchsende stark zuriickgeschlagen. 


c) Pflanze invers-vertikal, verdunkelt. 

Die Blattstiele krümmen sich stets dorsal-konvex, vergrößern ihre 
akroskopen Winkel zur Achse, aber meist nicht oder nur wenig über die 
Horizontale hinaus, auch die Spreiten krümmen sich dorsal-konvex, 
worauf Torsion erfolgt. Die Endlagen der Blätter nach 2—3 Tagen sind 
sehr verschieden. Bei einigen liegen die Spreiten nur wenig über der 
Horizontalen, andere besitzen mehr oder weniger steil aufgerichtete 
Spreiten, die Torsionen sind meist unvollkommen. Insbesondere ver- 
halten sich die einzelnen Individuen verschieden. 

Die stärkste Rückkrümmung zeigen gut durchgewurzelte Exemplare 
mit kleinen, festen Spreiten. Sind diese groß und weich, so verhindert das 
Eigengewicht die Hebung (Versuch 4). 














Versuch 4: Pflanze invers-vertikal fixiert, verdunkelt. 5.—6. VIII. 1926. 














Blattstielwinkel 
Versuchsbeginn | Versuchsende Differenz 
a 41° 70° +29° 
ea “+ 390 62° +30° 
a) 55° 75° + 20° 
PC eer b) 480 78° +300 








Trotz der starken Winkeldifferenz sind die Blattspreiten in Versuch 4 
nicht sehr stark zurückgegangen, da sie hier groB und weich waren. In 
anderen Versuchen mit kleineren Blättern sind auch die Spreiten an 
ihrem Grunde aufgebogen, zeigen also mehr oder minder nach oben. 
Werden Pflanzen zwecks Aufhebung des Eigengewichtes der Blatter 
unter Wasser invers exponiert, so verläuft die Bewegung viel ausgiebiger. 
Es kommt dann zu ebenso starker Epinastie wie in der Horizontallage. 
Stiele und Spreiten schlagen weit nach oben (zur Stielbasis) zurück und be- 
ginnen dann zu tordieren. Aufrechte Pflanzen unter Wasser verhalten sich 
im Dunkeln wie solche in Luft. — Nach Entfernung der Spreiten schlagen 
auch in der Inverslage die Blattstiele nur wenig epinastisch zurück. 


d) Pflanzen in Winkeln zwischen 09 und 90° geneigt, verdunkelt. 

Sie verhalten sich wie horizontal exponierte, reagieren also zunächst 
rein epinastisch mit allen Blättern, so z. B. auch, wenn sich diese in den 
Lagen zwischen 0° (horizontal) und — 90° (senkrecht nach abwärts) be- 
finden, in welchen Lagen Lophospermum-Blätter nach KNIEP geotrop 
ventral-konvex (hyponastisch) reagieren. 
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e) SchluBfolgerungen. 

Aus den Geotropismusversuchen ist folgendes zu schlieBen: Die gan- 
zen Blätter sind transversal-geotrop. Im Versuch « könnte die Rück- 
krümmung der Stiele zwar sowohl geotrop als auch epinastisch sein, ent- 
scheidend ist aber das Verhalten der Flankenblätter an horizontaler 
Achse. Für sie kreuzen sich die Tendenzen: Der Blattstiel folgt zwar der 
Epinastie, die Spreite strebt aber, indem sie ihn zur Torsion veranlaßt, 
die Horizontallage an, sie ist also transversal-geotrop. Wäre sie es nicht, 
sondern z. B. negativ klinotrop, so müßte sie jetzt in diese Lage ein- 
rücken, da keine andere Tendenz entgegenwirkt. Tatsächlich hat 
DE VRIES an anderen Blättern negativen (oder negativ klinotropen) Geo- 
tropismus beobachtet. Da er nur Stiele und Mittelrippen prüfte, dürfte 
es sich um negativen Geotropismus besonders der ersteren handeln. 
Andere Pflanzen, darunter Coleus, besitzen solchen nicht, die Blattstiele 
von Coleus scheinen selbst ageotrop zu sein. Für die durch Torsion er- 
reichte Horizontallage der Spreiten (Achse horizontal) könnte man frei- 
lich noch eine andere Erklärung versuchen. Man könnte meinen, dieSpreite 
tordiere erst und werde an einer Aufrichtung aus der horizontalen Lage 
dadurch gehindert, daß sie selbst zu einer epinastischen Krümmung nach 
abwärts befähigt sei; also senkrecht zur Blattstielepinastie. Dann würde 
diese Epinastie dorsal-konvexe, negativer Geotropismus würde ventral- 
konvexe Krümmung induzieren und die Wirkungen könnten sich eben 
kompensieren. Dem ist bestimmt nicht so. Bringt man nämlich die Pflanze, 
nachdem sie 2 Tage lang horizontal fixiert war und die Blätter tordiert 
haben, auf den Klinostaten, so schlagen zwar die Blattstiele noch etwas 
stärker zurück, die Spreiten behalten aber ihre Lage; wären sie selbst 
auch epinastisch, so müßte das jetzt durch Krümmung zum Ausdruck 
kommen. 

Aus dem erwiesenen Transversalgeotropismus der Spreiten folgt für 
Versuch a: Bei der Ausgangslage mit horizontalen Spreiten muß die 
Krümmung der Stiele rein epinastisch sein, denn die Spreite befindet sich 
in keiner geotropen Reizlage. Somit induziert der Lichtentzug eine 
schwache Epinastie. Schwach ist sie deshalb, weil bei horizontaler Achse 
und in Inversstellung die Epinastie den Geotropismus leicht überwindet; 
sie muß demnach hier stärker sein. Bei steiler Ausgangslage des Blattes 
wirken Epinastie und Transversalgeotropismus zusammen. — Übrigens 
folgt schon aus dem Versuche von DE VRIES für jene Blätter, die bei 
horizontal fixierter Achse rein epinastisch zurückschlagen, bei welchen 
also die Stiele der Flankenblätter die Horizontalebene nicht verlassen, 
folgendes: Die Stiele haben bei horizontaler Achse so starke Epinastie, 
daß ihr schwacher Geotropismus (wenn solcher diesen Stielen überhaupt 
zukommt) unsichtbar bleibt. Warum sind dann die Blätter an der auf- 
rechten Pflanze nicht auch epinastisch gekrümmt? Soll der schwache 
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Geotropismus jetzt plôtzlich die starke Epinastie kompensieren? Das ist 
ausgeschlossen, denn dann miiBte er sich auch bemerkbar machen, wenn 
sich die Tendenzen kreuzen. Dasselbe gilt fiir unser Objekt: Der trans- 
versale Geotropismus kann die Epinastie bei horizontaler Achse nicht 
überwinden, wie soll er es dann bei vertikaler Achse können? Die einzige 
sinngemäße Deutung scheint mir die, daß die Epinastie durch die Lage- 
veränderung erst induziert wird. Nur so ist es zu verstehen, daß die unte- 
ren Blätter im Horizontalversuch die Spreiten epinastisch nach rück- 
wärts führen. Sie tun dies, obwohl die Spreite invers-vertikal steht, also 
sich in einer geotropen Reizlage befindet, sie tun dies aber auch dann, 
wenn die Spreite zwangsweise hörizontal gestellt wurde; bei ihrer Sen- 
kung kommt sie sofort in eine geotrope Reizlage, die sie durch eine 
Konkavkrümmung gleich wieder ausgleichen könnte, wenn nicht in dieser 
Lage eben die Epinastie viel stärker wäre als der Geotropismus. Das ist 
aber in jeder Lage der Fall, nur nicht bei der Normalstellung der Pflanze. 
Knıer hat bei Lophospermum antiepinastische geotrope Konkavkriim- 
mungen in gewissen Lagen erhalten. Bei Coleus scheinen solche nicht vor- 
zukommen. Bei den verschiedensten Neigungslagen der Achse und damit 
der Blätter erfolgte stets Epinastie, diese überwindet den Geotropismus 
stets, nur nicht in der Horizontallage bei vertikaler Achse; somit muß die 
Epinastie hier fehlen. 

Betrachten wir schließlich die inversen Pflanzen. Sie zeigen starke 
Epinastie, die rein zum Ausdruck kommt, wenn wir die durch das Blatt- 
gewicht bedingte Senkung (bzw. den dadurch bedingten Widerstand) 
aufheben. Die Aufrichtung ist rein epinastisch, sie überwindet den trans- 
versalen Geotropismus. Nur bei Pflanzen, die negativ oder negativ 
klinogeotrope Blattstiele besitzen, könnte das von PFEFFER vermutete 
Zusammenwirken beider Faktoren eintreten. Die inverse Pflanze be- 
stätigt also durchaus unsere Annahme, daß die Rückkrümmung der 
Blätter an horizontaler Achse eine rein epinastische ist. Am wichtigsten 
ist der Vergleich mit der normal vertikalen Pflanze. In beiden Fällen 
liegen die Blätter horizontal, nur das eine Mal normal, das andere Mal 
invers. An der aufrechten Pflanze verbleiben die Blätter in der trans- 
versal-geotropen Lage (abgesehen von der schwachen Epinastie beim 
Lichtentzuge, die bald zum Stillstand kommt). An der inversen Pflanze 
könnten die Blätter durch einfache Torsion aus der inversen in die nor- 
male Horizontallage einriicken ; sie tun dies aber nicht, sondern reagieren 
erst rein und vollständig epinastisch, bis schließlich die Spreiten tor- 
dieren. Es reagiert also, kurz gesagt, die aufrechte Pflanze mit ihren 
Blättern transversal-geotrop, die inverse epinastisch. Daß der Geotropis- 
mus der Blätter in der Inverslage, also einer starken Reizlage, kleiner ist 
als in der Normallage, wird wohl niemand annehmen wollen. Dann bleibt 
aber nur die eine Lösung, daß die Epinastie erst bei der Inversstellung auf- 
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tritt; ware sie immer da, so müßten sich die Blätter auch an der aufrechten 
Pflanze epinastisch senken, da die Epinastie den Geotropismus vollstän- 
dig überwindet. 

Insgesamt gewinnt man den Eindruck, daß der Geotropismus der 
Blätter von Coleus schwach ist; das lehren die unvollkommenen Tor- 
sionen der Spreiten und das Fehlen eines besonderen Geotropismus im 
Blattstiel. Wenn also bei phototropen Versuchen diese Tendenz allein 
zum Ausdruck kommt, braucht man nicht an Ausschaltung des Geo- 
tropismus zu denken; er wird einfach überwunden. 


3. Epinastie. 

a) Pflanze bei Rotation an der horizontalen Klinostatenachse, verdunkelt. 

Die Blätter schlagen, wie bekannt, im Dunkeln so stark epinastisch 
zurück, daß die Spreiten der Achse parallel liegen oder sich ihr anpressen. 
Dieser Erfolg tritt sowohl dann ein, wenn die Pflanzenachse in der Ver- 
längerung der Klinostatenachse horizontal liegt, als wenn sie zu dieser 
Achse senkrecht steht. In dieser zweiten Anordnung waren die Pflanzen 
so orientiert, daß die einen Blattpaare parallel zur Klinostatenachse lagen. 


b) Pflanze horizontal mit Lagewechsel von 180°, verdunkelt. 

Da kein intermittierender Klinostat zur Verfügung stand, wurden 
Pflanzen mit horizontal fixierter Achse erst so exponiert, daß die einen 
Blattpaare in Flankenstellung lagen (Blattstiele in horizontaler Ebene), 
die anderen senkrecht dazu (Blattstiele in Vertikalebene), also wie in 
Versuch Ic und 26. Nun wurden die Pflanzen alle 30 Minuten oder alle 
Stunden um 180° gedreht. Der Erfolg war der, daß die Blätter alle gleich- 
mäßig stark epinastisch zurückschlugen, wie in Versuch 2b. Torsionen 
traten nach 24 Stunden nicht auf (Versuch 157 A, B). 


Versuch 157 A, B, Pflanzen horizontal fixiert, alle !/, oder 1 Stunde um 180° um- 
gelegt, also antagonistisch gereizt, verdunkelt 18.—19. XI. und 24.25. XI. 1926. 












































































Blätter in Flankenstellung (Stiele horizontal) Blätter in Flächenstellung (Stiele vertikal) 
Winkel zwischen Winkel zwischen Winkel zwischen Winkel zwischen 
Blattstiel und Achse Blattspitze und Achse Blattstiel und Achse Blattspitze und Achse 
Ver- Ver- Ver- Ver- Ver- Ver- ‘ Ver- Ver- ‘ 
suchs- | suchs- | Piffe- | „uens- | suchs- | Diffe- | suchs- | suchs- | Piffe- | suchs- | suchs- | Piffe- 
beginn | ende — beginn | ende — beginn | ende — beginn | ende — 
> jal 30° | 75° | 36° | 107 | 148e | are | 36° | 73° | 37° | 93° | 144 | 51° 
suc 
A lb 34 | 80° | 46° | 109° | 156° | 47° | 33° 67° | 34° | 75° | 1350 | 60° 
pi fal 40° | soe | 40° | 1140 | 1569 | 42° | 93% | 144 | sie | 87° | 1350 | 480 
suc 
87° 178° 62° 75° 135° 60° 91° 146° 55° 
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In anderen Versuchen wurden drei Stellungen kombiniert. Die 
Pflanze wurde erst 1 Stunde so horizontal gelegt, daB die einen Blatt- 
paare in Flankenstellung lagen. Dann wurde sie aufgerichtet und ver- 
weilte in der Normallage 2 Stunden. SchlieBlich wurde sie nach der 
anderen Seite umgelegt und verweilte hier wieder 1 Stunde, wurde wieder 
aufgerichtet (2 Stunden) usw. Es wurde also im ganzen je 2 Stunden 
antagonistisch in Flankenstellung gereizt und dazwischen je 2 Stunden 
in der Normallage. Das Ergebnis war starke Epinastie an allen Blattern, 
etwa gleich stark an den in Flankenstellung befindlichen und den mit 
ihnen gekreuzten Blättern. Die Versuchsdauer betrug 32 Stunden. 


c) Pflanzen in Narkose oder anderweitig geschädigt, verdunkelt. 

Die Pflanzen standen unter Glasglocken, die mit Gips auf Glasplatten 
gekittet wurden. Nach Einleitung narkotisch wirksamer Substanzen 
(Äther, Chloroform, Leuchtgas, Tabakrauch) trat an aufrechten Pflanzen 
fast ebenso starke Epinastie auf, wie am Klinostaten (Versuch 250). Bei 
richtiger Dosierung (20 Tropfen Äther, Spuren von Leuchtgas und Tabak- 
rauch) bleibt die Pflanze sonst ungeschädigt; Chloroform schädigt die 
Pflanze schon bei ganz geringen Dosen. Die Blätter sind starr und bräu- 
nen sich bald. Horizontal fixierte Pflanzen zeigen in Narkose dieselbe 
Epinastie wie aufrechte, Geotorsionen unterbleiben vollständig. Bei Ver- 
lust der Spreiten reagieren die Stiele auch hier nur schwach epinastisch 
(Versuch 250). 


Versuch 250. Pflanze aufrecht, verdunkelt, in Tabakrauchatmosphäre unter 
Glasglocke, 22.—24. XI. 1926. 




















Blattstielwinkel 

Versuchsbeginn | Versuchsende Differenz 

a) ohne Spreite . . . 28° 30° + 2° 
Reem 27° 49° +290 
ja) ohne = wr Be 32° 38° + 6° 
a, 41° 76° +350 
a) ohne 3 TH 50° 57° + 70 
VD x 59° 80° +210 


Die Blattspreiten sind durch Krümmungen an ihrer Basis stark 
gesenkt. 

Aufrechte Pflanzen, denen aller Sauerstoff entzogen war (Einleitung 
von Wasserstoff in den Rezipienten, Entfernung des O,-Restes durch 
Pyrogallol) reagierten deutlich epinastisch, wenn auch nicht so stark wie 
in Narkose. 

Ein Achsenstück wurde in die elektrische Starkstromleitung (220Volt) 
eingeschaltet und mehrfacher kurzer Stromeinwirkung ausgesetzt. Das 
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am Achsenstück befindliche Blattpaar reagierte epinastisch, jenes ging 
bald darauf unter Bräunung zugrunde. 


d) Schlußfolgerungen. 
Betrachten wir zunächst das Verhalten am Klinostaten. Knrer hat 
für sein Objekt überzeugend nachgewiesen, daß das Zurückschlagen der 
Blätter bei horizontaler Organachse durch Epinastie + Geotropismus be. 
wirkt wird. Das gilt prinzipiell auch für Coleus, doch ist der Anteil des 
Geotropismus hier nach den früheren Versuchen sicher ein verschwinden- 
der. Das beweist auch die zweite Art der Rotation um die horizontale 
Klinostatenachse, nämlich jene, bei welcher die Pflanzenachse senkrecht 
zur Achse des Apparates liegt. Bei dieser Art der Rotation durchläuft 
die Pflanzenachse vier Hauptlagen: Die vertikale Normallage, die verti- 
kale Inverslage und zwei entgegengesetzte Horizontallagen. Die Blätter 
stehen ursprünglich mit ihrer Fläche im ganzen senkrecht zur Pflanzen- 
achse. In den beiden Seitenlagen sind also auch die einen Blattpaare in 
(antagonistischen) Flankenstellungen, aus welcher sich geotrope Impulse 
kompensieren müssen, es wirken ferner noch Normallage und Inverslage 
gegeneinander. Nach Kxrer dominiert dabei die Normallage; somit 
müßten die Blätter durch Geotropismus hier in ihrer Ausgangsstellung er- 
halten bleiben. Sie schlagen aber ebenso epinastisch zurück wie bei hori- 
zontaler Organachsenlage; dies kann nur Epinastie sein, und somit ist es 
auch im anderen Falle im wesentlichen Epinastie. Die anderen Blattpaare 
stehen in den Vertikallagen der Pflanzenachse gleichfalls normal hori- 
zontal und invers horizontal: In den Horizontallagen der Achse sind sie 
so orientiert, daß einmal die Blattspitze, das andere Mal die Blattbasis 
nach abwärts gekehrt ist. Dieser zweite Antagonismus muß an sich eine 
geotrope Bewegung induzieren. Da aber faktisch sich beiderlei Blatt- 
paare gleich verhalten, ergibt sich, daß die Epinastie allein schon die 
volle Bewegungsamplitude bewirkt. Man hat seit PFEFFER angenommen, 
daß die Epinastie am Klinostaten rein zum Ausdruck kommt, weil hier 
kein Tropismus gegenwirkt. Durch Phototropismus ist, wie später aus- 
geführt werden wird, die Epinastie auch tatsächlich leicht auszuschalten. 
Bei der zweiten von uns gewählten Organachsenstellung (senkrecht zur 
Klinostatenachse) wirkt aber bei den Blättern, die auch die Flanken- 
stellung durchlaufen, der transversale Geotropismus der Epinastie ent- 
gegen; nur ist die geotrope Orientierung der Blätter nicht wie bei der 
Normalstellung eine dauernd horizontale, sondern eine intermittierend- 
horizontale. In unserem Versuch überwindet die Epinastie den Geo- 
tropismus, woraus wieder folgt, daß sie bei Normalstellung fehlen muß, 
weil sie es dort nicht tut. 
Das beweist auch der Versuch mit intermittierender Reizung. Das 
vertikale und das horizontale Blattpaar verhalten sich gleich, schon 
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die reine Epinastie in der Flankenstellung gibt den maximalen Aus- 
schlag. 

Der Versuch mit dem Dreilagenwechsel scheint uns — besonders bei 
weiterem Ausbau — zur weiteren Klärung des Epinastieproblems sehr 
geeignet. Die Blatter befinden sich dabei in den zwei antagonistischen 
Flankenlagen, in welchen bei gleicher Expositionszeit geotrope Kompen- 
sation stattfindet. Zweitens ist die normale Horizontallage zwischen- 
geschaltet, die Pflanze befindet sich also intermittierend in der Normal- 
lage, in welcher nach der früheren Auffassung der Geotropismus die 
Epinastie kompensiert, nach unserer Meinung reiner Transversalgeotro- 
pismus bei ausgeschalteter Epinastie herrscht. Das von uns gewählte 
Zeitverhältnis war: Horizontallage doppelt so lang als jede Flankenlage, 
somit gleich lang als die beiden Flankenlagen zusammen. Das Ergebnis 
ist vorläufig noch nicht eindeutig, da zwei Méglichkeiten bestehen. Die 
eine ist folgende: Das intermittierende Verweilen in der Normallage hat 
dieselbe Wirkung wie das kontinuierliche. Die sanzunehmen wire statt- 
haft, da im allgemeinen intermittierende Reizung bei gleichen Zeit- 
summen dieselbe Wirkung hat wie kontinuierliche Reizung. Die von uns 
gewählte Relaxationszeit (die Zeit der Pausen zwischen den Normal- 
stellungen) betrug ja nur die Hälfte der Normalexpositionszeit. Ist diese 
Voraussetzung richtig, dann muß die Epinastie durch den Lagenwechsel 
induziert sein, denn sie tritt dann auf, ohne daß sich die geotropen Ver- 
hältnisse gegenüber der dauernden Normallage geändert haben. Der Ver- 
such gewänne erheblich an Beweiskraft, wenn die Zeit des Verweilens in 
den Flankenlagen gegenüber der in der Normallage sehr abgekürzt würde. 
Solche Versuche sind an anderen Objekten jetzt im Gange und lassen das 
Auftreten der Epinastie auch in diesem Falle erkennen. Vorläufig bleibt 
indessen für Coleus-Blätter noch folgende zweite Deutung: In der Normal- 
lage wird die während dieser Zeit herrschende Epinastie durch Geo- 
tropismus kompensiert. In den Flankenlagen fehlt die geotrope Gegen- 
wirkung, daher beginnt jetzt die epinastische Bewegung und schreitet 
allmählich fort. Die Perioden der Normalstellung können sie nicht mehr 
kompensieren. Das wäre möglich, ist aber wenig wahrscheinlich. In 
diesem Falle müßte die epinastische Bewegung mindestens gegenüber 
der beim bloßen Wechsel der Flankenstellungen (ohne Normallage) ver- 
mindert sein. Das trifft aber nicht zu, die Epinastie war in beiden Fällen 
zu gleichen Zeiten gleich stark. 

Narkotika verändern nach Morisc# und RıcHTER (1906) den Geo- 
tropismus parallelotroper Organe, und zwar wird, wie GUTTENBERG 
(1910) zeigen konnte, die Empfindlichkeit für diesen Reiz ausgeschaltet. 
Bei Laubblättern fand Wicarer (1905) für Callisia, daß durch Narkotika 
verunreinigte Luft Epinastie zur Folge hat, dasselbe beobachtete HAR- 
VEY (1913) an Ricinus, WÄCHTER hat diese Erscheinung als Chemonastie 
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bezeichnet und Jost (Pflanzenphysiologie Bd. II, S. 405) ist ihm darin 
gefolgt. Ich sehe keinen zwingenden Grund dazu; es ist ebensogut mög- 
lich, daß die Wirkung der Narkotika auch hier in einer Aufhebung der 
geotropen Empfindlichkeit beruht, und daß dieser Umstand die Epinastie 
auslöst, gerade so, wie die Störung der normalen Geoperzeption am Klino- 
staten Epinastie auslöst. Diese Auffassung ließ sich für Coleus beweisen. 
Es wurden Pflanzen in horizontaler Lage narkotisiert, wo sie epinastisch 
reagierten, aber keine Geotorsionen ausführten; der Geotropismus der 
Blätter war also durch die Narkose ausgeschaltet worden. Auch die durch 
andere Schädigungen bewirkte Epinastie dürfte auf Störung des Geo- 
tropismus zurückgehen. 

Fassen wir das Ergebnis der qualitativen Untersuchungen zusammen, 
so ergibt sich, daß es eine schwache Epinastie nach Lichtentzug 
(Photoepinastie) gibt und eine viel stärkere, die immer dann auftritt, 
wenn die Pflanze gegenüber der Schwerkraft desorientiert wird: am 
Klinostaten, durch dauernde unnormale Zwangslagen der Achse, durch 
Ausschaltung der Perzeptionsmöglichkeit durch Narkose (Geoepinastie). 
Unter normalen Verhältnissen ist von der Epinastie nichts zu bemerken, 
und da, wie im vorhergehenden eingehend ausgeführt wurde, an ihre 
Kompensation durch Geotropismus wenigstens bei Coleus nicht zu den- 
ken ist, so ist sie nicht dauernd vorhanden, sondern durch Desorien- 
tierung induziert. Die nunmehr zu besprechenden quantitativen Unter- 
suchungen stützen diese Auffassung. 


B. Quantitative Untersuchungen. 
(Kompensationsversuche.) 


1. Die zur Überwindung von Geotropismus + Epinastie 
erforderliche Lichtmenge. 


a) Versuche. 


Die Versuche wurden so angestellt, daß invers fixierte Pflanzen mit 
einer 100 H.K.-Lampe ausschließlich von unten beleuchtet wurden. Zu- 
nächst standen die Pflanzen solange ganz verdunkelt, bis an denII. und 
III. Blattpaaren beginnende Epinastie und Geotorsion deutlich bemerk- 
bar waren. Dazu waren 10—12 Stunden erforderlich. Berücksichtigt wurde 
im wesentlichen das II. Blattpaar, da das III. während der Beleuchtung 
oft beschattet wird. Nunmehr setzte die Beleuchtung ein, und zwar wurde 
zunächst die Entfernung von 1 m zwischen Achsenspitze und Lampe ge- 
wählt. Die Beleuchtungsdauer wurde variiert, um die kürzeste Zeit zu 
finden, die eben Epinastie und Geotorsion zur phototropen Umkehr 
zwingt. Diese Umkehr erfolgt dann nicht sofort, sondern einige Stunden 
später durch Nachwirkung im Dunkeln. Aus praktischen Gründen wurde 
meist so gearbeitet, daß die Pflanze am frühen Vormittag invers fixiert 
wurde. Um 9 Uhr abends war die Epinastie bereits deutlich. Nun wurde 
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die notwendigen Stunden lang beleuchtet, dann wieder verdunkelt und 
das SchluBergebnis in den frühen Morgenstunden festgestellt. Eine 
größere Reihe von Einzelversuchen ergab zunächst in guter Uberein- 
stimmung, daß bei der Beleuchtung 100 H.K. auf 1 meine Beleuchtungs- 
dauer von 4 Stunden erforderlich ist, um eine phototrope Bewegung zu 
induzieren, die die entgegengesetzte geotrope-+epinastische Tendenz eben 
überwindet, also etwa kompensiert. Die Epinastie schritt nicht mehr wie 
im Dunkeln fort, sondern die Blätter reagierten 0,5—1,5em (an den 
Blattspitzen gemessen) gegen das Licht zu. Das wurde besonders deut- 
lich in einigen Versuchen, in welchen ein Blatt des 2. Paares während der 
Beleuchtung durch schwarzes Papier verdunkelt, das andere beleuchtet 
wurde. Es reagierte dann das verdunkelte Blatt weiter epinastisch, das 
beleuchtete phototrop. Nähert man die Lampe auf 70 cm, wobei die 
Lichtintensität annähernd verdoppelt wird, so genügt bereits eine Be- 
leuchtungsdauer von 2 Stunden, also die halbe Zeit. Entfernt man die 
Lampe auf 1,40 m, wobei die Intensität etwa auf die Hälfte sinkt, so 
muß man wenigstens doppelt so lange wie bei 1m reizen, also 8 Stunden. 
Um dieses Ergebnis zu erzielen, muß man mit möglichst gleich alten, 
gleich entwickelten Pflanzen arbeiten, auch müssen die Außenbedingun- 
gen möglichst konstant sein. So reagieren die Pflanzen trotz gleicher 
Temperatur im Gewächshaus verschieden, wenn die äußeren klimatischen 
Bedingungen sich ändern, wobei vor allem die vorhergehenden Beleuch- 
tungsverhältnisse eine Rolle zu spielen scheinen ; auch müssen die Steck- 
linge bereits gut und gleichmäßig durchgewurzelt sein. Die oben ge- 
nannten Zahlen gelten für eine Zeit im Sommer 1927. Im Sommer 1926 
wurde im wesentlichen das gleiche Ergebnis, aber mit kürzeren Zeiten 
erzielt; auch bei 2, 3 und 4 m Entfernung der Lampe ergab sich damals 
ein annähernd konstanter Wert für i.t. 


b) Schlußfolgerungen. 

Die Versuche beweisen, daß hier wenigstens annähernd das Reiz- 
mengengesetz gilt. So rein wie an Keimpflanzen wird es beim Vergleich 
erwachsener Pflanzen untereinander nie zu erkennen sein, dazu sind 
deren individuelle Unterschiede zu groß. Das eine ist aber sicher: Zur 
Kompensation von Geotropismus +Epinastie, wie sie aus der Invers- 
stellung resultieren, ist eine bestimmte Lichtmenge erforderlich, und es 
ist innerhalb gewisser Grenzen gleichgültig, ob das Licht mit stärkerer 
Intensität kürzere Zeit oder mit schwächerer Intensität längere Zeit ein- 
wirkt. Daraus, daß eine annähernd konstante Lichtmenge, also auch ein 
Phototropismus von konstanter Größe, Geotorsion + Epinastie verhindert, 
folgt zwingend, daß auch dieses Produkt konstant sein muß; für den 
Geotropismus ist diese konstante Größe von vornherein anzunehmen, da 
sich die Blätter alle in ungefähr gleichen Lagen zur Schwerkraftrichtung 
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befinden, nämlich transversal oder etwas schräg. Für die Epinastie blei- 
ben zwei Möglichkeiten: Entweder sie ist auch von konstanter Größe 
und wirkt wie der Geotropismus dem Phototropismus dauernd entgegen, 
oder sie wird ausgeschaltet, wenn wir die Pflanze einseitig von unten 
beleuchten. Trifft das erste zu, dann kompensiert ein Teil der Licht- 
menge den Geotropismus, ein anderer Teil die Epinastie. Da zur Über- 
windung des Geotropismus eine konstante Lichtmenge erforderlich ist, 
müßte auch zur Überwindung der Epinastie eine konstante Lichtmenge 
nötig sein, anderenfalls könnte die Summe nicht konstant bleiben. Wird 
aber die Epinastie durch das Licht ausgeschaltet, so würde sich die 
Gültigkeit des Reizmengengesetzes daraus erklären, daß gleiche Licht- 
mengen gleichen Phototropismus induzieren und dieser die konstante 
geotrope Tendenz eben überwindet. Eine Entscheidung bringen die fol- 
genden Versuche. 


2. Die zur Überwindung der Epinastie erforderliche Beleuchtung. 
a) Versuche mit dem Klinostaten. 

Die Pflanzen rotierten in horizontaler Lage an der horizontalen Klino- 
statenachse und wurden von vorn (von der Achsenverlängerung her) be- 
leuchtet. Es wurde die gleiche 100 H.K.-Lampe wie in den früheren 
Versuchen verwendet, ihre Entfernung betrug 1 m von der Achsenspitze. 
Wieder wurden die Pfianzen erst im Dunkeln rotiert, bis schwache Epinastie 
auftrat, dann wurde das Licht eingeschaltet und ausprobiert, wie lange 
es einwirken müsse, um einen Phototropismus zu induzieren, der die 
Epinastie eben überwindet. Wie früher wurden die Pflanzen vom Vor- 
mittag an, nur hier durch Rotation, zur Epinastie veranlaßt, die abends 
deutlich war. Dann setzte die Beleuchtung ein, deren Wirkung im Laufe 
der Nacht und am nächsten Morgen festgestellt wurde. 

In einer größeren Anzahl von Versuchen waren übereinstimmend 
50 Minuten Beleuchtung dazu erforderlich; das ist weniger als !/, der 
Zeit, die bei den Inversversuchen nötig war. Wurde nun der Abstand 
der Lampe auf 1,4 und 2 m erhöht, also die Lichtintensität auf 1/. und 
1/, herabgesetzt, so reagierten die Pflanzen trotzdem bei 50 Minuten Be- 
leuchtungsdauer phototrop bis zur transversalen Einstellung. Die an- 
gegebenen Zeitwerte beziehen sich auf den Sommer 1927. Im Sommer 
1926 war die Zeit kürzer, nämlich bei den Entfernungen 1, 1,4, 2,3 und 
4 m nur etwa 15 Minuten. Erst bei 5—6 m Entfernung mußte doppelt 
so lange beleuchtet werden, und bei 70 cm Entfernung nur 5 Minuten. 


b) Versuche mit Narkose. 
Bei richtiger Dosierung der Narkotika gelingt es, an vertikalen Pflan- 
zen Epinastie, die im Dunkeln vollständig wird, durch rechtzeitige Be- 
leuchtung von oben aufzuhalten und transversal-phototrope Einstellung 
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der Blatter zu erzielen. Die minimale Beleuchtungsdauer betrug (1926) 
etwa 15 Minuten, sowohl bei der Lampenentfernung von 1 m als auch bei 


der von 2 m. 
c) Schlußfolgerungen. 

Coleus reagiert, wie früher ausgeführt wurde, am Klinostaten fast 
rein epinastisch. Die geotrope Komponente spielt bei dieser Pflanze 
keine Rolle. Es wirkt hier also der Phototropismus fast ausschlieBlich 
gegen die Epinastie. Das Versuchsergebnis ist überraschend : Zur ,,Kom- 
pensation‘“ der Epinastie ist nicht eine bestimmte Lichtmenge erforder- 
lich, sondern eine gewisse Beleuchtungsdauer, wenigstens innerhalb ziem- 
lich weiter Grenzen. Was beweist das? Wir müssen zunächst daran er- 
innern, daB verschiedene Lichtmengen verschieden starken Phototropis- 
mus induzieren ; denn auch bei den Blättern gilt, wie wir früher zeigten, 
wenigstens annähernd das Reizmengengesetz. Ware die Epinastie wie 
der Geotropismus eine dauernd konstant wirkende Größe, so müßte auch 
zu ihrer Kompensation eine konstante Lichtmenge! und ein dadurch in- 
duzierter konstanter Phototropismus erforderlich sein. Das ist aber nicht 
der Fall, und daraus folgt, daß es sich überhaupt nicht um eine Kompen- 
sation der Epinastie handelt, daß diese vielmehr bei Klinostatendrehung aus- 
geschaltet wird, wenn die Pflanze eine gewisse Zeitlang einseitig beleuchtet 
wird. Wenn wahrend dieser Zeit einseitige Beleuchtung herrscht, so ver- 
schwindet die Epinastie ; es gibt einen epinastischen Zustand der Pflan- 
zen und einen nicht epinastischen. 

Das beweisen fast noch schéner die Narkoseversuche, da hier der Geo- 
tropismus völlig ausgeschaltet ist. Dieselbe Beleuchtungsdauer, wie am 
Klinostaten läßt die Pflanzen phototropisch reagieren, die Lichtinten- 
sität spielt dabei keine maßgebliche Rolle. Der Versuch beweist indirekt, 
daß Coleus am Klinostaten tatsächlich kaum geotrop beeinflußt wird, 
jedenfalls nicht mehr als in Narkose. Er lehrt ferner wieder, daß die 
Epinastie erst dann auftritt, wenn das Blatt keine Orientierungsmöglich- 
keit mehr besitzt. 

Schlußbetrachtungen. 

Alle Versuche führen zu der Überzeugung, daß die Epinastie der 
Laubblätter von Coleus keine inhärente dauernde autonome Bewegungs- 
tendenz ist, sondern daß sie erst dann auftritt, wenn den Blättern die 
Orientierungsmöglichkeit ganz geraubt oder doch wenigstens durch ex- 
perimentellen Zwang sehr erschwert wird. Sie ist also kein autonomer 
Prozeß, sondern ein induzierter Zustand. Es bliebe noch ausführlicher 
zu erörtern, wodurch sie induziert wird. Im Abschnitt A waren wir zu 
dem Schluß gekommen, daß eine schwache Epinastie durch Verdunk- 
lung induziert wird, eine viel stärkere durch geotrope Desorientierung 

1 Sie wäre natürlich kleiner als bei den Komp ti hen mit in- 





versen Pflanzen, da sie fast nur die Epinastie zu überwinden hätte, 
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oder durch Ausschaltung des Geotropismus. Der Abschnitt B bestätigte 
das letztere und zeigte, daß induzierter Phototropismus die Geoepinastie 
wieder ausschaltet. Das könnte zu der Vermutung führen, daß über- 
haupt nur Photoepinastie vorläge. Man könnte sagen : Bei Ausschaltung 
des einseitig einfallenden Lichtes entsteht Epinastie. Bei normal verti- 
kaler Orientierung der Pflanze reagieren die Blätter nur deshalb nicht 
epinastisch, weil sie ihr Transversalgeotropismus daran hindert; in allen 
anderen Stellungen tritt ja tatsächlich bei Lichtausschluß Epinastie auf. 
Gegen diese Auffassung spricht aber der Vergleich zwischen verdunkelten 
Normalpflanzen und Inverspflanzen. Die Spreiten sind transversal- 
geotrop. Sie suchen sich also in der transversalen Lage zu erhalten oder 
diese durch Bewegungen zu erreichen. Läge nur Photoepinastie vor, so 
müßten aufrechte Pflanzen sich im Dunkeln ebenso verhalten wie inverse, 
da in beiden Fällen Epinastie gegen Transversalgeotropismus wirkt. Die 
Blätter der inversen Pflanzen dürften dann nur tordieren, sie reagieren 
aber im Gegensatz zu den aufrechten Pflanzen stark epinastisch. Ferner 
spricht gegen bloße Photoepinastie folgendes: Horizontal fixierte Pflan- 
zen, die von oben beleuchtet werden, schlagen ihre unteren Blätter epi- 
nastisch antiphototrop zurück, sowohl wenn die Spreiten vom Licht 
parallel getroffen werden, als wenn dieses sie (durch Zwangseinstellung) 
senkrecht trifft. Dagegen reagieren die lichtabgekehrten Blätter der 
aufrechten seitlich beleuchteten Pflanze ventral-konvex (hyponastisch). 
In beiden Fällen fällt das Licht senkrecht zur Achse ein, nur die Lage zur 
An dieser Stelle sei noch bemerkt, daß die Geoepinastie tatsächlich 
nur durch einseitige Beleuchtung ausgeschaltet wird, nicht durch all- 
seitige. Alle geotropen Versuche verliefen im Gewächshaus an Stellen, 
wo einigermaßen gleichmäßige diffuse Beleuchtung herrschte, ebenso wie 
im Dunkeln, auch die Narkoseversuche. Das beweist auch, daß nicht 
etwa Dunkelstarre den Geotropismus irgendwie störend beeinflußte. 
Die Epinastie ist eine echte Nastie, denn sie verläuft erstens nur in 
einer bestimmten Richtung und wird zweitens nicht durch örtliche Inten- 
sitätsdifferenzen des Reizes ausgelöst, sondern durch zeitliche Differenzen, 
durch den Wechsel von Normallage und geotroper Desorientierung, sowie 
durch den Wechsel von phototropen Orientierungsmöglichkeiten und 
unmöglicher Orientierung zum Licht. Wir haben hier also eine Nastie 
vor uns, die nicht durch diffuse Reize, sondern durch einseitige Reize 
ausgelöst wird, aber nicht durch Vorhandensein der einseitig wirkenden 
Faktoren, sondern durch ihr Fehlen. Wichtig ist, daß Phototropismus 
und Geotropismus einander gegenüber der Epinastie ersetzen können. 
Die Photoepinastie tritt, solange für den Geotropismus normale Verhält- 
nisse herrschen, kaum in Erscheinung, die Geoepinastie wird durch 
Phototropismus ausgeschaltet. Solange also für das Blatt noch eine der 
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beiden Orientierungsmôglichkeiten besteht, gibt es keine stärkere Epi- 
nastie, erst wenn beide fehlen, tritt starke Epinastie auf. Es ist das dann 
eine Epinastie, die sich aus zwei Komponenten aufbauen diirfte, einer 
photischen und einer geischen, von welchen die letztere nach den früheren 
Versuchen die wirksamere ist. Das ist verständlich, weil es in der Natur 
zwar stets zu vorübergehender Verdunklung kommt, von den geotropen 
experimentellen Zwangslagen aber die einen selten, die anderen nie vor- 
kommen. 

Bei der Entwicklung des Blattes diirften sich die Dinge folgender- 
maßen abspielen : Die Knospenentfaltung der Blätter erfolgt epinastisch ; 
die Blatter sind zu dieser Zeit noch ageotrop und aphototrop. Sobald in 
ihnen die geo- und phototrope Reizbarkeit erwacht, wird die Epinastie, 
die jetzt nur störend wirken würde, ausgeschaltet. Raubt man der 
Pflanze später jede Orientierungsmöglichkeit, so kehrt sie in den jugend- 
lich-epinastischen Zustand zurück, ihre Epinastie wird wieder ein- 
geschaltet. Man könnte danach das Verhalten auch anders charakteri- 
sieren, nämlich sagen: Die jugendliche Pflanze hat eine autonome (pri- 
märe) Blattepinastie; die dorsal-konvexe Krümmung, in der sich diese 
äußert, dauert solange, bis die Tropismen auftreten und unter Ausschal- 
tung der Epinastie eine vorteilhafte Einstellung bewirken. Hören die 
Tropismen später wieder auf, so kommt die Epinastie (sekundäre) wieder 
zum Vorschein und ist an sich ebenso autonom wie die jugendliche. Bei 
einer derartigen Definition meint man aber unter autonomer Epinastie 
etwas ganz anderes als bisher. Bisher hat man darunter eine dauernd 
wirksame, inhärente Bewegungstendenz verstanden, die durch Tropismen 
kompensiert oder überwunden wird; nach obiger Darstellung ist sie eine 
Erscheinung, die durch Tropismen ausgeschaltet, durch deren Fehlen 
eingeschaltet wird. Durch die Tatsache der Einschaltmöglichkeit durch 
Richtungsreizmangel ist sie als induzierte Erscheinung charakterisiert, 
dadurch, daß sie schon vor den Tropismen vorhanden ist, als autonome. 
Wenn man aber die sekundäre Epinastie autonom nennen will, so darf 
man darunter nur wie bei der primären verstehen, daß das orientierungs- 
unfähige Blatt aus inneren, uns nicht näher bekannten Ursachen sich 
dorsal-konvex krümmt, ähnlich wie radiäre Organe, wenn man ihnen die 
Orientierungsmöglichkeit raubt (z. B. verdunkelt am Klinostaten) aus 
inneren Ursachen, also autonom, gerade wachsen. Auch diese Erschei- 
nung kann durch Tropismen ausgeschaltet und durch ihr Fehlen wieder 
eingeschaltet werden (,,Autotropismus‘). Nach dieser Auffassung sind 
beide Erscheinungen eng verwandt: Die Organe haben eine Eigen- 
richtung, die orthotrop oder kampylotrop sein kann, ersteres ist Auto- 
tropismus“, letzteres ,,Autonastie“. So hat schon Prerrer (II, S. 595) 
definiert, aber dabei ausdrücklich erklärt: ‚Dieses stets vorhandene, au- 
togene Richtungsbestreben ist also unter allen Umständen ein mitwir- 

Planta Bd. 7. 7 
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kender Faktor“!. Die vorliegende Untersuchung beweist, das dem 
nicht so ist. 

In unserem Falle liegt, wie schon betont, eine echte Nastie vor: Der 
zeitliche Wechsel der Bedingungen veranlaßt eine Bewegung nach einem 
von der Pflanze vorgeschriebenen Ziel. Der Weg, der zu ihm führt, ist 
freilich nicht immer der gleiche, da er von der Ausgangsstellung der 
Blätter abhängt. Der ,, Autotropismus“ hingegen wäre, wenn die obigen 
Annahmen für ihn richtig sind, kein echter Tropismus, sondern auch eine 
Nastie; denn auch er wäre durch zeitlichen Wechsel der Bedingungen 
eingeschaltet und führte stets zum gleichen Ziel, der Geradestreckung. 
Wir hätten dann Orthonastie und Kampylonastie zu unterscheiden, von 
der die Epinastie der eine mögliche Fall, Hyponastie der andere wäre. 
Man kann diese Nastien als Atropismonastien bezeichnen und damit zum 
Ausdruck bringen, daß sie durch Fehlen der Tropismen ausgelöst werden. 
An sich ist es durchaus möglich, daß ein radiär gebautes Organ nastisch 
reagiert, und zwar dann, wenn es anfangs gekrümmt ist, wobei diese 
Krümmung auf eine induzierte physiologische Dorsiventralität zurück- 
geht, die ausgeglichen werden kann. Auch Prerrer definierte die Na- 
stien „als vermöge der physiologischen Dorsiventralität erzeugte Krüm- 


Es läge nahe, aus den Ergebnissen noch weitergehende Schlüsse nach 
verschiedenen Richtungen zu ziehen (Epinastie der Seitenachsen, Schlaf- 
bewegungen). Da alle unsere Befunde sich aber vorläufig auf ein Ob- 
jekt beziehen, halte ich dies für verfrüht. Es ist vielleicht überhaupt 
gewagt, aus dem Verhalten einer Pflanze so weitgehende Schlüsse zu 
ziehen, wie dies oben geschehen ist. Es ist aber kaum anzunehmen, daß 
sich andere Blätter, die wie Coleus keinen besonderen (negativen) Blatt- 
stielgeotropismus besitzen, sondern nur einen transversalen der Spreite, 
im Prinzip anders verhalten werden. Dagegen könnten stärkere Diffe- 
renzen bei jenen Blättern auftreten, deren Stiele ausgesprochen negativ 
geotrop sind. Versuche mit einem solchen Objekt (T'ropaeolum) wurden 
im Rostocker Institut begonnen, sind aber noch nicht abgeschlossen. 
Immerhin kann schon jetzt gesagt werden, daß sie unsere Auffassung zu 
bestatigen scheinen. Auch Versuche mit Coleus-Seitensprossen sind im 


Gange. 

Vorliegende Untersuchung wurde in den Jahren 1926/27 durchgeführt. 
Die Versuche wurden insgesamt von mir vorgenommen, die Methodik 
von Prof. von GUTTENBERG angegeben, dem ich auch die Deutung der 
Versuche verdanke. 


1 Von mir gesperrt. 
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KERN UND ART’. 
TYPISCHE CHROMOSOMENFORMEN. 
Von 
L. N. DELAUNAY 
(Moslowks, Ukraine). 

Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 3. Oktober 1928.) 


Einleitung. 

Im folgenden möchte ich ganz kurz unsere Kenntnisse über die 
Morphologie“ der ausgebildeten Chromosomen zusammenfassen. Eine 
solche Zusammenfassung scheint mir gerade heutzutage angebracht, da 
jetzt so viele Zytologen fleißig die Chromosomen bei einer Menge von 
Pflanzen- und Tierarten untersuchen. Mit welcher Energie diese Arbeit 
geleistet wird, ist z. B. aus der Gegenüberstellung der von TiscHLER vor 
6 Jahren und im vorigen Jahre veröffentlichten Listen ersichtlich (Tısc#- 
LER 1921/22 und 1927): in der ersten Liste führt der Verfasser gegen 700, 
in der zweiten schon gegen 1700 Arten von Blütenpflanzen? an, für 
welche die Chromosomenzahlen festgestellt sind. 

Und die Anzahl dereerforschten Formen muß weiterhin in einem 
immer höheren Grade wachsen: im Jahre 1926 führte Herrz (1926) seine 
„Kochmethode“ ein, die es uns erlaubt, die karyologischen Präparate 
mit einer großen Geschwindigkeit herzustellen; außerdem fingen die 
Karyologen an, immer mehr und mehr, die Hilfe der Präpariertechniker 
heranzuziehen, indem sie die Arbeit direkt in eine fabrikmäßige ver- 
wandeln. 

Bei alledem muß man indessen feststellen, daß bei dieser riesigen 
Arbeit doch zu wenig Aufmerksamkeit auf die Chromosomenform ge- 
richtet wird. Und doch sind „die äußeren Indizien der inneren Organi- 
sation der Chromosomen“ schon vor mehr als 10 Jahren mit voller Klar- 
heit beschrieben worden (S. Nawascuin 1916); leider blieb aber im Aus- 
lande diese Arbeit fast unbekannt. Seitdem hat sich neues Material an- 
gesammelt, wobei manche Forscher von neuem das entdeckten, was von 
anderen schon beschrieben worden war, da sie die russisch geschriebenen 

1 Unter diesem gemeinsamen Titel beabsichtige ich drei Artikel zu veröffent- 
lichen. Den ersten gebe ich hier; er soll den beiden anderen als Einleitung dienen. 
Der zweite wird der Karyosystematik, der dritte der Karyophylogenetik gewid- 
met sein. 

2 Die TiscuLEeRschen Listen umfassen das ganze Pflanzenreich. 
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wahrend des Krieges und der Revolution veréffentlichten Arbeiten ihrer 
Vorgänger nicht kannten. Darum môchte ich im folgenden naher über 
die Arbeiten der Kiewer Zytologischen Schule berichten, in erster 
Linie über diejenigen des Begriinders dieser Schule — des Herrn Prof. 
Sercrus NaAwAscHIN !, der im Gebiete der exakten Beschreibung von 
Chromosomensätzen die Grundlinien gelegt hat. 

Vor allem môchte ich hier eine kurze Bemerkung bezüglich der karyo- 
morphologischen Methode machen. — Wir müssen gestehen, daB uns die 
Rolle, welche die Chromosomen im Leben der Zelle spielen, gegenwärtig 
noch fast (oder auch gänzlich) unbekannt ist. Darum müssen wir beim 
Studium der Chromosomen immer daran denken, daB unter der sicht- 
baren groben Struktur der „sich intensiv färbenden Stäbchen in dem 
schwach oder gar nicht färbbaren Felde“ eine viel feinere Struktur ver- 
borgen ist, und daß eben dort sich diejenigen physikochemischen Vor- 
gänge abspielen, welche in ihrer Gesamtheit den Lebensvorgang darstellen ; 
und die Unterschiede in den äußeren Merkmalen der Chromosomensätze 
sollen uns nur als sichtbares Abbild der unsichtbaren Unterschiede dienen, 
die sich auf die feinste Struktur des lebenden Stoffes beziehen. Da wir uns 
aber ans Studium der „sichtbaren Unterschiede‘ wagen, so müssen wir 
diese jedenfalls so sorgfältig studieren, wie es überhaupt gegenwärtig 
möglich ist. 


Äußere Merkmale der inneren Organisation der Chromosomen. 

Im äußeren Bau der ausgebildeten (meta- und anaphatischen) Chro- 
mosomen können wir mindestens drei charakteristische Beschaffenheiten 
unterscheiden. Das sind: 1. die kinetischen Querspalten oder Einschnü- 
rungen, 2. die akinetischen Querspalien oder Einschnürungen, und 3. die 
Trabanten oder Satelliten. Betrachten wir genauer diese Strukturzüge 
der Chromosomen. 

1. Die kinetischen Querspalten. Eine kinetische Querspalte ist ein Teil 
des Chromosomenkörpers, der als Ansatzstelle für die sogenannten 
„Spindelfasern‘® dient. 

Das ist gerade der Teil des Chromosomenkörpers, welcher sich wäh- 
rend der Metaphase im Zentrum der Äquatorialebene der Teilungsfigur 
orientiert und während der Anaphase an diesen oder jenen Pol angezogen 
wird, wobei die freien Chromosomenenden sich ‚passiv‘ anordnen — je 
nach der Orientierung des kinetischen Teiles des Chromosoms — in der 
Richtung, in der sie am wenigsten Widerstand finden. Die kinetische 


1 1915 verließ Prof. S. Nawascuin Kiew und arbeitete bis 1923 in Tiflis, 
1923 siedelte er nach Moskau über, wo er an der Spitze des TrmrR1ASEFFschen 
Forschungsinstituts steht. 

2 Was man auch unter dieser Bezeichnung verstehen mag, — mir persönlich 
ist die Vorstellung von „Kraftlinien‘“ am sympathischsten. 
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Querspalte ist ein den Bewegungskräften gegenüber ‚‚empfindlicher“ Teil 
des Chromosoms; gerade aus diesem Grunde scheint es mir passend, diese 
Querspalten als „kinetische‘‘ zu bezeichnen ; manche Autoren bezeichnen 
sie als „primary constrictions“ (BELLING 1926, Darıınaron 1926, DE 
Mor 1927). 

Die Frage über die kinetischen Querspalten war besonders klar von 
S. NawascHIn behandelt worden, und zwar gerade in der Mitteilung, die, 
wie schon gesagt, leider fast unbekannt geblieben war (S. NAWASCHIN 
1916). Der Verfasser hat klar nachgewiesen, daß diese Spalten bereits 
während der Prophase gebildet werden; sie entstehen also in der Chromo- 

somen-Ontogenese unabhängig von den Spannun- 
gen (bzw. „Spindelfasern‘), welche erst später 
in Erscheinung treten!. 

a In den Präparaten haben die kinetischen Quer- 
spalten ein sehr verschiedenes Aussehen, haupt- 
» sächlich im Zusammenhang mit der Orientierung 
des Chromosoms gegenüber dem Beobachter, und 
auch je nach der Anwendung dieses oder jenes 
e Fixierungsmittels. Das ist schematisch auf Abb. 1 
dargestellt. Bei 1a sehen wir einen Chromosom- 
>. 4 abschnitt mit einer rautenförmigen Spalte; eine 
etwas andere Spalte ist bei 15 abgebildet; bei 
0 2 lc und d, wo wir die Tochterchromosomen vom 
Aquator aus beobachten (ebenso wie bei 1 a und 
mas ' 5), unterscheiden wir sie ihrer ganzen Länge nach; 
amas : bei le, f und g beobachten wir die Chromosomen 
vom Pol aus; bei 1 e haben die beiden Hälften des 
cata tik tienen dE zweischenkligen Chromosoms das Aussehen zweier 
qe DA ehe vollständig unabhängiger Chromosomen ; bei 1g 
ist das Chromosom wie eingeschnürt, 1 / stellt eine 
Zwischenstufe zwischen 1 e und 1 g dar. Endlich ist die kinetische Quer- 
spalte zuweilen gar nicht zu sehen; dieses beobachten wir namentlich in 

den Fällen, wo das Chromosom stark kontrahiert (verkürzt) ist. 

Die Anwendung gewisser Fixierungsmittel erlaubt uns die kinetischen 
Querspalten mit besonderer Klarheit sichtbar zu machen. So wirken augen- 
scheinlich, unter anderen, alle sogenannten ‚„Chondriosomgemische‘“. 
Ich wende zu diesem Zweck eine Mischung an, die aus gleichen Teilen 
0,5%iger Chromsäurelösung und 20%iger Formalinlösung besteht; in 
dieser Flüssigkeit liegen die Objekte 24 Stunden, worauf eine kurze Spü- 
lung in destilliertem Wasser folgt, und danach eine Nachfixierung in 
0,5%iger Chromsäurelösung im Laufe von 3 Tagen. Nach der Fixierung 
muß eine sorgfältige Spülung in fließendem Leitungswasser (24 Stunden) 
"2 Siehe auch Newrox (1924). 
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erfolgen. Beim Durchsehen der ‚„Chondriosompräparate“ sind Täu- 
schungen möglich, wobei man ein Chromosom für zwei halten kann, so 
scharf sind hier die kinetischen Querspalten ausgeprägt. 

Die Chromosomen sind oft gerade an der kinetischen Querspalte unter 
einem mehr oder weniger scharfen Winkel geknickt. Das geschieht immer 
während der Anaphasen und oft während der Metaphasen, und gibt uns 
die Möglichkeit, die Lokalisation der kinetischen Querspalten selbst in 
den Fällen zu bestimmen, wo sie nicht deutlich oder auch gar nicht sicht- 
bar sind. Dieses Mittel ist jedoch unzuverlässig, denn es kommt vor, 
daß das Chromosom (in der Metaphase) an seiner kinetischen Querspalte 
gar nicht gebogen ist, während es an einer anderen Stelle stark gebogen 
sein kann. 
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Abb. 2. Verschiedene zweischenklige Chromosomen. 


Die kinetische Querspalte nimmt stets eine bestimmte Stelle der 
Länge eines jeden Chromosoms ein: bei dem einen Chromosom liegt sie 
in der Mitte, — dann haben wir ein ,,gleichschenkliges‘‘ Chromosom, bei 
bei dem anderen näher zu einem seiner Enden — dann haben wir ein 
mehr oder weniger ,,ungleichschenkliges‘‘ Chromosom. Typische Fälle 
sind auf Abb. 2 wiedergegeben. S. NawascHın (1916) zeigte, daß auch 
solche Chromosomen, welche ‚einschenklig‘‘ zu sein scheinen, in Wirk- 
lichkeit noch einen zweiten ‚Schenkel‘ haben, der aber so klein ist, daß 
er als allerkleinstes Körnchen am Chromosomenende erscheint (Abb. 2 e, 
I, II und III). Diese Körnchen nennt S. NawascHın „Fühlerköpfchen‘“ 
und identifiziert sie mit den ‚Leitkörperchen‘‘, welche METzNER (1894) 
bei tierischen Objekten beschrieb, die er nach der Autmannschen Me- 
thode bearbeitete. Da das metaphatische Chromosom in seinem Inneren 
schon immer in zwei Tochterchromosomen gespalten ist, so sehen wir oft 
am ,,Proximalende“ eines ,,einschenkligen‘‘ Chromosoms zwei Leitkörper- 
chen (Abb.2e, II). Sehr oft jedoch finden wir diese Körperchen auf 
unseren Präparaten gar nicht, was vor allem von der Bearbeitung des 
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Objektes abhängt, wobei aber immer die ,,einschenkligen‘‘ Chromosomen 
so bearbeitet werden können, daß die Leitkérperchen bei ihnen ganz klar 
hervortreten. Zwischen den langen Schenkeln einerseits und den aller- 
kleinsten Leitkörperchen andererseits sind alle Übergänge vorhanden 
(über kürzere „Schenkel“ wie auf Abb.2c und ,,Képfchen“ wie auf 
Abb. 2 d): deshalb sind die Leitkörperchen augenscheinlich nur ,,auBerst 
kleine (reduzierte) Gliederchen der Chromosomen, welche schließlich nur 
aus einer ‚Chromiole‘ bestehen‘ (S..NawascHın 1916, S. 199). Von der 
rein ,,terminalen“ Insertion der Chromosomen an die ,,Spindelfasern‘ 
kann, nach der Arbeit von NAWASCHIN, augenscheinlich keine Rede 
mehr sein. 

Passende Bezeichnungen für verschiedenartige zweischenklige Chro- 
mosomen hat Hertz (1926) vorgeschlagen. Er bezeichnet die langen 
Schenkel mit L, kürzere mit 1, noch kürzere mit K, dann k und, end- 
lich,.. Mit dem Zeichen ,,.“‘ bezeichnet Hxırz jedoch etwas größeres 
als das „Körnchen‘ von S. NawascHın. Die gleichschenkligen Chro- 
mosomen bezeichnet Hxrrz als symmetrische (LL, ll, KK und kk), die 
ungleichschenkligen als asymmetrische (LA, LK, Lk, L., 1K, Ik, 1., Kk, K. 
und k.). 

Einige Pflanzen- und Tierarten haben ausschlieBlich gleichschenklige, 
oder annähernd gleichschenklige, Chromosomen, andere, im Gegenteil, 
nur ungleichschenklige Chromosomen, manches Mal nur ,,einschenklige“, 
d.h. solche, bei denen einer der Schenkel bis zum kleinsten ,,Kürnchen‘‘ 
reduziert ist, und endlich haben einige Arten in ihrem Chromosomensatz 
sowohl gleichschenklige als auch verschiedenartige ungleichschenklige 
Chromosomen. Die relative Schenkellänge ist ein ganz konstantes und 
charakteristisches Merkmal eines jeden Chromosoms. Die Richtigkeit die- 
ser Behauptung kann gegenwärtig wohl kaum von einem Karyologen 
bezweifelt werden. 

2. Die akinetischen Querspalten oder Einschnürungen. Diese Bezeich- 
nung will ich für die Einschnürungen vorschlagen, welche niemals für das 
Anhaften der ,,Spindelfasern“ dienen. Solche Einschnürungen werden 
zuweilen „secondary constrictions“ genannt (BELLING 1926, DARLING- 
TON 1926, pe Mot 1927). 

Sie sind zuerst von T. SAKAMURA (1915, 1916, 1920) für Vicia faba 
eingehend beschrieben worden. Ich habe akinetische Einschnürungen für 
die Muscari-Arten beschrieben (DELAUNAY 1915). Abb. 3 soll das Ge- 
sagte erläutern. Bei 3a ist das lange Chromosom von Vicia faba ab- 
gebildet; wir sehen, daß dieses Chromosom außer einer kinetischen Ein- 
schnürung (nach SAKAMURA ,,Mitteleinschniirung oder kurz M), noch 
eine zweite Einschnürung besitzt (nach SAKAMURA ‚„Endeinschnürung‘ 
oder e). Diese zweite Einschnürung ist „akinetisch‘‘, d. h. sie dient nie- 
mals zur Anheftung der ,,Spindelfasern“ (siehe auch 3 b). Es ist klar, daß 
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beide Arten von Einschniirungen scharf getrennt werden miissen, da sie 
eine ganz verschiedene, Bedeutung haben. 

Wir müssen gestehen, daB wir bis jetzt von der Rolle der akinetischen 
Einschnürungen so gut wie gar nichts wissen. Diese Einschnürungen sind 
durchaus nicht jedem Chromosom eigen, und iiberhaupt finden wir sie 
nur bei einigen Objekten. Die akinetischen Einschniirungen zeugen 
zweifellos von einer groBen Komplizitat der Chromosomen. Sie charak- 
terisieren vortrefflich die Chromosomen, welchen sie angehôren. Ihre 


Lage der Lange derChromo- 
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schen- Einschnürungen: in 
den einen Fällen gliedern 
sie einen kleinen Teil des 
Chromosoms ab, etwa ein 
„Köpfchen“, in anderen 
Fällen ist der abgegliederet 
Teil ziemlich lang (siehe die 
Beispiele auf Abb. 3). 
Ebenso wie die kineti- 
schen, treten auch die aki- 


ständig wie die der kineti- 
netischen Einschnürungen 


besonders deutlich hervor, 
wenn wir die ,,Chondriosom- 
fixagen“‘ anwenden, und es 
sind diese Einschniirungen 
auch schon ganz deutlich 
in den frühen Prophasen 
der somatischen Teilungen 
sichtbar. 

3. Die Trabanten oder 
Satelliten. Der Trabant ist 
ein — oft, aber nicht in 


Abb. 3. Beispiele von Chromosomen, die mit akinetischen 
Querspalten behaftet sind: a und b die langen Chromosomen 
von Vicia faba aus einer Metaphase und einer frühen Ana- 
phase (nach SAKAMURA 1915—20, schematisiert); c und d ein 
mittellanges und ein kurzes Chromosom von Muscari longi- 


pes, e das mittellange Chromosom von M. tenuiflorum, 


f das mittellange Chromosom von M. monstrosum; g das 
Chromosom von Hyacinthus orientalis mit einem langen 
„Köpfchen‘; h und i die Chromosomen von Secale cereale 
mit „Köpfchen‘‘; j das dreigliedrige Chromosom von Iris 
hyrcana; k das viergliedrige Chromosom von Ornithogalum 
nanum. (Chromosomen c—k nach eigenen Präparaten.) — 
Die akinetischen Querspalten sind durch Striche angedeutet, 
die Buchstaben sind in die Nähe der kinetischen Querspalten 
gestellt. 


der Regel, sehr kleiner — Bestandteil des Chromosomenkörpers, wel- 
cher mit dem Chromosom, dem er angehört, durch einen dünnen 
„Faden‘‘ verbunden ist. Es wäre falsch anzunehmen, daß der ,,Tra- 
bantenfaden‘ aus ,,Achromatin“ bestehe, da er sich oft, z. B. nach Na- 
WASCHINS Fixierung (Formalin-Chromsäure-Eisessig-Gemisch), vorzüg- 
lich mit Eisenhämatoxylin färbt. Dieser Umstand wird noch bemerkens- 
werter, wenn wir die äußerste Feinheit des ,,Trabantenfadens“ in Be- 
tracht ziehen. Nach der „Chondriosomfixierung‘‘ bleibt der „Faden“ 


gewöhnlich ungefärbt. 


Die Trabanten wurden zuerst von S. NawascHin (1912) bei Galtonia 
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candicans beschrieben. Seitdem wurden diese Gebilde schon mehrmals 
beschrieben und abgebildet!, und dennoch wurden sie (da, wo sie vor- 
handen sind) bisher nicht von allen Forschern gefunden, oder sie wurden 


\ Ware, - 9 


Abb. 4. Verschiedene trabantentragende Chromosomen. a 
eee se deca db At ca 1916) ; b Mus- 
c M. longipes, d M. argaei, e M.polyan- 


page y= rn h M. monstrosum (nach DE- 
LAUNAY 1915; = i Ornithogalum narbonense, j und k 
O. tempskyanum, 1 O. oligophyllum, m O. nanum (Chon- 
driosomfixierung) (nach DELAUNAY 1925; m wird hier zum 
erstenmal angeführt) ; n Crepis o C.parviflora, 
» OC. capillaris, q C. setosa, r und s C. rubra (nach M. Na- 
WASOHIN 1925—27); t Iris paradoxa (nach DELAUNAY 1927); 
u Bellevalia forniculata (DELAUNAY 1922); v und w Colchi- 
cum umbrosum (ein Paar von den 24 Chromosomen der 
somatischen Ch itur); x und y Allium cepa 
(nach TAYLOR 1925-26); 2 und à Fritillaria imperialis 
(nach TAYLOR 1926); @ Ranunculus acris (nach HELENE 
SOROKIN 1924-27 und LANGLET 1927). — Die kinetischen 
Querspalten sind durch Striche angedeutet. 





mit anderen Gebilden (z. 
B. mit den „Leitkörper- 
chen‘) verwechselt. 

Verschiedene traban- 
tentragende Chromosomen 
sind auf Abb. 4 abgebildet. 
Gegenwärtig dürfen wir an- 
nehmen, daß die Trabanten 
bei sehr vielen Pflanzen- 
arten vorhanden sind, doch 
nicht selten bis jetzt un- 
bemerkt blieben. Die Tra- 
banten sind auch bei eini- 
gen Tieren gefunden wor- 
den (z. B. schon 1911 von 
N.M. Stevens bei Anophe- 
les punctipennis). Die An- 
zahl der Trabanten im di- 
ploiden Chromosomensatz 
übertrifft selten 2. 

Ein Trabant ist immer 
miteinem bestimmten Chro- 
mosom verbunden, d.h. er 
ist ein konstanter Körper- 
teil eines ausgebildeten tra- 
bantentragenden Chromo- 
soms. In der Kernontoge- 
nese kann der Trabant, 
nach S. Nawascuins Beob- 
achtungen, schon in den 
frühen Prophasen entdeckt 
werden: er ‚„sitzt‘‘ hier auf 
dem Nucleolus, von dem 
erst später das entspre- 


chende Chromosom, das zu dieser Zeit schon einen ,,Faden“ besitzt, ihn 


1 Die Literatur bis 1925 siehe bei M. NawascHın (1925). In den letzten 
Jahren sind die Trabanten, außer von rüssischen Autoren, auch von TAYLOR 
(1924—27), Herrz (1926), DARLInaToN (1926, siehe auch CRANE and DARLINGTON 
1927), LanaLer (1927) und manchen anderen Zytologen für verschiedene Pflan- 


zenarten beschrieben worden. 
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„abnimmt“, als ob es ihn mit einer Angel finge. — Der Trabant wird, 
gleichzeitig mit der Spaltung seines Chromosoms, in zwei Tochtertraban- 
ten gespalten, und ebenfalls spaltet sich sein Faden (siehe Abb. 46, /, g, 
k, 8, u und x). 

In einigen Fallen sind die Trabanten an den langen, in anderen an den 
kurzen ,,Schenkeln‘‘ der Chromosomen befestigt. Bei Galtonia candicans 
z. B. ist nach S. Nawascain (1916) der Trabant an das Leitkérperchen 
des mittellangen Chromosoms angeheftet (Abb. 4a). Ahnliche trabanten- 
tragende Chromosomen (Abb. 4#) sind von mir bei einigen Jris-Arten 
gefunden worden (DELAUNAY 1927). Bei Muscari tenuiflorum (Abb. 4 b) 
sind die Trabanten an den langen Schenkeln der langen Chromosomen 
angeheftet (S. NAwWASCHIN), während bei den übrigen von mir unter- 
suchten Muscari-Arten diese Körperchen mit den kurzen Schenkeln der 
homologen Chromosomen verbunden sind (Abb. 4 c, d, e, f) ; dieser Unter- 
schied ist so konstant, daß es möglich ist, Muscari tenuiflorum — nach 
den Trabanten — ganz genau von M. caucasicum zu unterscheiden, ob- 
gleich diese beiden Arten einander so nahe stehen, daß sie nicht selten 
in Herbarien von Floristen verwechselt werden. Bei M. monstrosum ist 
der Trabant bei einem Paar der kürzesten Chromosomen vorhanden 
(Abb. 4 h). 

Die GrôBe der Trabanten ist für verschiedene Arten sehr verschieden, 
aber für jede gegebene Rasse konstant. S. Nawascuin (1912) fand bei 
Galtonia candicans zwei Rassen: eine symmetrische mit zwei gleich 
großen Trabanten (im diploiden Chromosomensatz), und eine asym- 
metrische mit einem Trabanten, dessen Größe der der Trabanten der 
symmetrischen Rasse gleich ist, und einem zweiten sehr kleinen. Na- 
WASCHIN sprach die Vermutung aus, daß der Trabant ein Gebilde dar- 
stellt, welches sich während der Phylogenese rückbiiden kann (wie es 
auch V. HAEcKER für die Heterochromosomen annahm), und daß die 
asymmetrische (heterogametische) Galtonia-Rasse durch Kreuzung zweier 
Rassen mit verschieden großen Trabanten entstehen könnte. Weiterhin 
fand S. NawascHin (1915), daß bei Muscari tenuiflorum — gleichfalls 
einer kerndimorphen Pflanze — die asymmetrische Rasse bloß einen Tra- 
banten besitzt, d. h. hier ist der zweite Trabant schon restlos reduziert. 
Ich fand (DELAUNAY 1915), daß die nahe verwandten Muscari-Arten 
verschieden große Trabanten besitzen (vgl. d und e, Abb. 4). Weiterhin 
fand ich (DELAUNAY 1925) innerhalb der Gattung Ornithogalum alle 
Übergänge von sehr kleinen Trabanten (Abb. 4 /) bis zu äußerst großen 
(Abb. 4 i). M. NawascHin (1925) fand anfänglich bei den Crepis-Arten 
nur kleine Trabanten (nicht von ganz gleicher Größe beı verschiedenen 
Arten); darauf aber (1927) untersuchte er eine Art (Cr. setosa), bei der 
die Trabanten verhältnismäßig groß sind (vgl. », 0, p, q, Abb. 4). Gleich- 
falls sind die von TSCHERNOJAROW (1914) für Najas major beschriebene 
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Trabanten ziemlich groß. Siehe auch Abb. 4 z und à, eine Wiedergabe 
der Abbildungen von TAYLOR (1926), die sich auf die Chromosomen von 

Herrz (1926) erhob den Einwand, daß die großen Gebilde, welche ich 
für die Ornithogalum-Arten beschrieben habe, nicht Trabanten, sondern 
„selbständig gewordene Aste“ (bzw. Schenkel) sind. Aber, erstens, ist dieser 
Ausdruck wohl kaum für die Gebilde anwendbar, welche mit den Chro- 
mosomenkörpern durch ‚Fäden‘ verbunden sind. Zweitens, kann ich 
keine scharfe Grenze zwischen den kolossalen Trabanten von Ornitho- 
galum narbonense (Abb. 4 i) und den kleinen (‚gewöhnlicher Größe‘‘) 
Trabanten von ©. oligophyllum (Abb. 41) ziehen, da zwischen diesen und 
jenen alle Übergangsstufen vorhanden sind. Drittens, sind die Trabanten 
der Ornithogalum-Arten, wie überhaupt alle Trabanten, ,, Astteile‘ und 
nicht ganze „‚Äste‘‘, da die Grenze zwischen beiden Ästen bei jedem Chro- 
mosom an der kinetischen Querspalte liegt, welche nie mit dem Tra- 
bantenfaden zusammenfällt. Überhaupt sind ‚Fäden‘ und ‚kinetische 
Querspalien‘“‘ ganz verschiedene Gebilde, und vor allem dienen die 
„Fäden‘‘ niemals zur Insertion der ,,Spindelfasern‘‘. — Es ist eine ganz 
andere Frage, ob die großen Trabanten dieselben Eigenschaften besitzen 
wie die kleinen. Augenscheinlich nicht, und zwar zeigen die Unter- 
suchungen, daß die besonderen Eigenschaften der kleinen Trabanten, 
welche sich sichtbar dadurch äußern, daß sie schon in frühen Prophasen 
als einzelne Körperchen auf den Nucleolen sitzen, erst dann von ihnen 
erworben werden, wenn sie einen bedeutenden Reduktionsgrad erreicht 
haben. 

Bei Ornithogalum nanum fand ich einen zweigliedrigen Trabanten 
(Abb. 4 m), und einen gleichartigen Trabanten fand M. NawascHın bei 
Crepis rubra (Abb. 4 r und s). TAYLOR (1925) beschrieb bei einer Rasse 
von Allium cepa einen doppelten Trabanten (,,tandem-satellit‘‘, Abb. 4x), 
während er bei anderen Pflanzen derselben Art nur gewöhnliche Tra- 
banten fand (Abb. 4 y). Schon zu Beginn meiner Untersuchung (DE- 
LAUNAY 1915) beschrieb ich für Muscari latifolium ein eigenartiges Ge- 
bilde, das aus zwei miteinander verbundenen Trabanten bestand 
(Abb. 4g). Ein ähnliches Chromosom fand ich später bei Colchicum um- 
brosum (Abb. 4 v und w) und Frl. WrassowA bei Lathyrus articulatus *. 
— Hier sind der Chromosomenkérper und der Trabant von gleicher Größe. 

Während der heterotypischen Teilung ist der Trabant gewöhnlich so 
stark in den Chromosomenkörper ‚eingezogen‘, daß man ihn hier nicht 
erkennen kann. Aber die Trabanten kénnen auch auf ganz andere Weise 
„eingezogen‘‘ werden, sogar beim Fehlen einer allgemeinen Kontraktion 
der Chromosomen. Ich meine hier den Fall einer ,,Einziehung“ eines der 
Trabanten des diploiden Chromosomensatzes in den Chromosomen- 


4 Noch nicht veröffentlicht. 
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körper, welchen ich bei Ornithogalum nanum beobachtete (DELAUNAY 
1925), und die Fälle des ,, Verschwindens“ der Trabanten, welche M. Na- 
WASCHIN (1927) fiir manche Crepis-Hybriden beschrieben hat. Es ist 
gegenwärtig noch schwer, irgendeine bestimmte Ansicht über diese Er- 
scheinungen auszusprechen. 

Zum Schlusse möchte ich hier bemerken, daß wenn die ,, Trabanten- 
fäden‘‘ sich ganz bestimmt von den kinetischen Einschnürungen unter- 
scheiden (wie es schon oben angefiihrt wurde), eine ebenso scharfe Ab- 
grenzung der ‚Fäden‘ von den akinetischen Einschnürungen auf gewisse 
Schwierigkeiten stößt. Vielleicht ist das Schema, welches ich in meiner 
ersten Arbeit gab (DELAUNAY 1915, Textabb. 2), nach welchem der Tra- 
bant nur ein vom Chromosom weiter entferntes ‚Köpfchen‘ ist, nicht so 
falsch. Manche Objekte haben jedoch ‚Köpfchen‘, welche von ihren 
Chromosomen recht weit entfernt sind, und doch ist es sehr schwer diese 
„Köpfchen‘ als Trabanten zu betrachten, so z. B. die ,,Küpfchen‘ von 
Secale cereale (Abb. 3 h und i) und Hyacinthus orientalis (Abb. 3 g). Ich 
wage es nicht, diese Gebilde als Trabanten zu betrachten, weil es mir bei 
den genannten Pflanzen niemals gelang — wie sie auch fixiert und ge- 
färbt wurden — gut gefärbte ,,Fdden“ (d. h. gerade die Gebilde, welche 
für ,,echte“‘ Trabanten so charakteristisch sind) mit geniigender Klarheit 
zu sehen. — So ist also die Frage über die Verschiedenheit der Gebilde, 
welche wir als ,,distale Köpfchen‘‘ und ,, Trabanten“ bezeichnen, für uns 
noch nicht genügend geklärt!. 

Die Trabanten haben für die Forschung nicht nur deshalb großen Wert, 
weil sie die Chromosomen, denen sie angehören, so gut morphologisch 
charakterisieren, sondern auch wegen eines weiteren Umstandes, den 
S. NAwASCHIN mehrfach in seinen Mitteilungen anführte. Und zwar bei 
der äußersten Kleinheit vieler Trabanten ist der Größenunterschied derselben 
selbst dann bemerkbar, wenn er nach seinem absoluten Wert äußerst gering 
ist. S. NAWASCHIN fragt, ob es möglich wäre festzustellen, daß das tra- 
bantentragende Chromosom von Galtonia candicans (Abb. 4a) kleiner 
geworden ist, wenn seine Masse um die Masse seines Trabanten beraubt 
wäre? Gewiß nicht; jedoch bemerken wir es deutlich, wenn der eine 
Trabant von Galtonia nur um „einige Moleküle“ kleiner ist als der andere, 
da die absolut geringe Volumenverminderung schon den Trabanten be- 
deutend kleiner macht. Die Trabantenforschung gibt uns also die Mög- 
lichkeit auch dann Kerndimorphismus und andere hochinteressante Tat- 
sachen zu entdecken, wenn wir es nur mit äußerst geringen Massenunter- 
schieden zu tun haben. 


1 Derselben Meinung ist auch TAYLOR (1926), welcher sich wie folgt über die 
„Köpfchen“ ausdrückt: “there is no clear demarcation between this kind of 
satellite and that for which the name was originally adopted” (I. c., S. 181). 
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Das ist das Wesentlichste, was wir gegenwärtig über die ‚äußeren 
Indizien der inneren Organisation der Chromosomen“ wissen (vgl. die 
Arbeiten von S. NAWASCHIN, TSCHERNOJAROW, DELAUNAY, SAKAMURA, 
M. NawascHin, TAYLoR, Hertz, Newton, DARLINGTON, HELENE Soro- 
KIN, LANGLET u. a.). Diese Indizien erlauben uns die Chromosomen in 
einem Satze ebenso deutlich, wie die Buchstaben auf einer Druckseite 
voneinander zu unterscheiden. 

Beim Studium der Chromosomenmorphologie muß man stets im 
Auge behalten, daß Morphologie und Form zwei nicht identische Begriffe 
sind, und zwar gilt dieses für ein Chromosom ebenso, wie z. B. für eine 
Raupe: Eine Raupe kann sich stark in die Länge ziehen, zu einem Ring 
zusammenrollen, ihre Hörnchen herauslassen oder verstecken (z. B. beim 
Schwalbenschwanz), all diese Bewegungen bedingen eine zeitweilige 
Formveränderung der Raupe, keineswegs aber eine Veränderung ihrer 
Morphologie. Der Forscher, welcher einen Zug der vorübergehenden 
Form des Chromosoms für eine Besonderheit ihrer Morphologie annimmt, 
begeht einen Fehler (siehe z. B. die Betrachtungen über die ,,Morpho- 
logie“ der Chromosomen von Beta vulgaris in der Mitteilung von N. Kuz- 
MINA 1927). 

Alle oben beschriebenen Merkmale der Chromosomenmorphologie 
treten in den somatischen Kernteilungen am deutlichsten zutage (bei den 
höheren Pflanzen besonders im Meristem der Wurzelspitzen) und sind 
während der Reduktionsteilung mehr oder weniger maskiert. 

Wir müssen zugeben, daß es nicht wenig Objekte gibt, bei welchen 
die Chromosomen entweder tatsächlich sehr gleichförmig sind, oder nur 
mit großer Mühe voneinander unterschieden werden können. Am meisten 
wird die Untersuchung durch die Kleinheit der Chromosomen, wie auch 
durch ihre erhebliche Länge, erschwert; sehr ungünstig für die Unter- 
suchung ist ebenfalls das Vorhandensein einer großen Anzahl von Chro- 
mosomen. Jedoch muß man anerkennen, daß ein sorgfältiges und an- 
dauerndes Studium große Schwierigkeiten selbst bei sehr ungünstigen 
Objekten beseitigen kann, bei denen die Chromosomen auf den ersten 
Blick ganz „hoffnungslos“ erscheinen. Wir kennen andererseits nicht 
wenig solcher Beispiele, wo die Chromosomenmorphologie selbst bei be- 
sonders günstigen Objekten (z. B. Najas major, Crepis-Arten u. a.) nicht 
von den ersten Forschern aufgeklärt wurde. Deshalb glaube ich auch, 
daß eine schnelle Anfertigung der Präparate keine besondere Bedeutung 
bei den Untersuchungen haben kann, deren Aufgabe eine Klärung der 
Chromosomenform ist: Die Zeit, welche wir zum sorgfältigen Studium 
einer erheblichen Anzahl von Präparaten brauchen, übertrifft bei weitem 
die Zeit, welche zur Anfertigung derselben Präparate nötig ist. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universität Wirzburg.) 
SAGITTARIA SAGITTIFOLIA ALS KOMPASSPFLANZE. 


Von 
Hugo SCHANDERL. 
Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 2.Oktober 1928.) 


In seiner Arbeit „Über den Einfluß des sonnigen und schattigen 
Standortes auf die Ausbildung der Laubblätter“, erwähnt Sram. die 
Tatsache, daß Alisma Plantago, Sagittaria, Nelumbium und Nymphaea, 
letztere wenn sie zuweilen ihre Blattspreiten über die Wasserfläche hebt, 
mit vertikal gestellten Spreiten beobachtet werden können. Zur Er- 
klärung dieser Tatsache sagt er: „Da von Wassermangel hier nicht die 
Rede sein kann, so bliebe der Schutz gegen intensivere Belichtung übrig. 


Ich möchte vielmehr ver- 

muten, daß der natürliche 

Nutzen dieser Vertikalstel- 

lung darin zu suchen sei, 

daß die auf sehr langen, 
schwankenden Stielen be- 

festigten Spreiten, dank 

dieser Stellung weniger in 

Gefahr kommen, durch Re- 

gen oder andere Ursachen 

mit dem Wasserspiegel in 

Berührung zu kommen oder , 
gar unter denselben unter- b 
getaucht zu werden.“ 


Diese allerdings sehr vor- ap. 3. 
sichtig ausgedrückte Vermutung STAHLs wird für Sagittaria wenigstens 
sofort unhaltbar, sobald man ihr empirisches Tatsachenmaterial gegen- 
überstellt. Bei Würzburg ist reichliche Gelegenheit, solches zu finden; 
denn die Mainregulierung schuf hier bei den Ortschaften Zell, Veitshöch- 
heim und Erlabrunn rechts und links des Flusses Teiche, sogenannte 
„Krippen“, mit stehendem Wasser, wo sich im Sommer eine mannig- 








1 Jena 1883: Z. Naturwiss. 14, 31. 
Planta Bd. 7. 
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faltige Flora von Wasserpflanzen vorfindet. Manche ‚Krippen‘ sind 

Es läßt sich hier einwandfrei nachweisen, daß sowohl Blattform wie 
Blattstellung durch die jeweils an den einzelnen Standorten gegebenen 
Belichtungsverhältnissen bedingt sind; denn vollständig horizontal ge- 
stellte Spreiten zeigen nur stark beschattete Bestände, wogegen vertikal 
gestellte Spreiten nur an stark lichtexponierten Standorten vorkommen. 
Die Blattform der ersteren ist ein Pfeil mit breiter, stumpfer Spitze und 
kurzen Zipfeln, die der letzteren ein Pfeil mit langer, schmaler Spitze und 
langen, schmalen Zipfeln (Abb. 1a und 5). 





Abb. 2. 


Innerhalb dieser beiden Extreme findet man alle Zwischenformen von 
Blattgestaltung und Blattstellung, entsprechend den verschiedenen Be- 
lichtungsverhältnissen der jeweiligen Standorte. Als Beispiel diene Abb. 2. 
Die Blätter der Gruppe im Vordergrunde links sind nicht absolut horizon- 
tal gestellt, sondern schräg nach Norden, weil sie nur in den frühen 
Morgen- und späten Abendstunden direktes Sonnenlicht erhalten, sonst 
aber im Schlagschatten des mit Weiden bewachsenen Uferhanges stehen. 
Die kleinere Gruppe dahinter erhält schon einige Tagesstunden länger 
direktes Sonnenlicht. Diese Blattspreiten sind infolgedessen schon steiler 
aufgerichtet. Die dritte Gruppe im Mittelgrund des Bildes zeigt voll- 
ständige Vertikalstellung der Blattspreiten, weil sie fast den ganzen Tag 
hindurch volle, direkte Sonnenbestrahlung genießen kann. Gruppe 1 und 
3 veranschaulichen auch gut die Verschiedenheit der Blattformen. 
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Abb. 3 zeigt nun die iiberraschende Tatsache, die sich immer wieder 
beim Studium bestimmter Bestände ergab, daB Sagittaria-Blattspreiten 
unter gewissen Bedingungen ausgesprochene KompaBstellung einnehmen. 
Als Bedingungen hierfiir konnten festgestellt werden: 

1. Kin Standort mit der Méglichkeit ganztagigen, absoluten, direkten 
Lichtgenusses. 





Abb. 3. 


2. Ein größerer Individuenabstand innerhalb der betreffenden Be- 
standesfläche. 

Diese Bedingungen sind meist in optimaler Form gegen die Mitte der 
Teiche gegeben. An den Rändern findet man selten Bestände mit verti- 
kal gestellten oder Nord-Süd orientierten Blattspreiten, da hier die 
Dichtigkeit (Frequenz) innerhalb der Sagittaria-Bestandesflächen größer 
ist, wozu auch noch Assoziation mit zahlreichen anderen Wasserpflanzen 
hinzukommt (Phragmites, Sparganium, Alisma Plantago, Calamus, Ty- 
pha, Butomus usw.). Hierdurch wird natiirlich der Anteil am direkten 

8* 











116 H. Schanderl: 


Sonnenlicht für die einzelnen Blatter vielfach geschmälert. Bestan- 
desflächen von Sagittaria ohne Assoziation, jedoch mit eigener, groBer 
Dichtigkeit, zeigen oft eine deutliche Schichtung. Die oberen Blattschich- 
ten zeigen Vertikalstellung und Nord-Südorientierung, die beschatteten, 
unteren Blattschichten dagegen Horizontalstellung der Spreiten. 

Bei der Auszählung ergeben die kleineren Bestandesflächen in den 
Zentren der ,,Krippen“ 90—100%, die größeren an den Rändern der 
Teiche 70—90% Nord-Süd orientierte Blätter. Bemerkenswert sind auch 
die zum Teil sehr lebhaften Torsionen, welche die Blattstiele ausführen, 
um die Spreiten in die gewünschte Meridianstellung zu bringen. Der 
Prozentsatz der nichtorientierten Blätter kann damit erklärt werden, daß 
diese die Torsionen noch nicht beendet haben oder daran verhindert sind, 
wie auch in einem Lactuca Scariola-Bestand niemals 100% Blätter in 
Kompaßstellung gezählt werden können. Querschnitte von orientierten 
Sagittaria-Blättern zeigen keine bifaziale Struktur; jedoch erscheint hier 
das Palissadenparenchym lockerer, das Schwammparenchym dichter als 
bei den horizontal ausgebreiteten Spreiten. 

Daß bisher noch niemals Kompaßstellung bei Sagittaria beobachtet 
wurde, könnte man vielleicht damit erklären, daß heuer der regenarme, 
ungewöhnlich heißeSommer mit HöchstwertenanstündlicherVerdunstung 
(ich maß auf dem Krainberg bei Gambach im Juli an einem Tag mit 
37,8°C, mit dem Evaporimeter nach WıLoe, 10,5g in der Zeit von 2 bis 
3 Uhr p. m.) diese Eigenschaft von Sagittaria besonders auffallend her- 
vortreten ließ. 

Der natürliche Nutzen der Kompaßstellung wird bei Sagittaria der- 
selbe sein wie bei Lactuca Scariola, von der STAHL in seiner Arbeit ,, Uber 
sogenannte Kompaßpflanzen‘“! so klar sagt: „Geringer Wasserverlust 
durch Transpiration, Milderung des zu intensiven Sonnenlichtes, dies sind 
die Vorteile, welche der Pflanze aus dieser eigentümlichen Orientierung 
erwachsen.‘‘ Spätere Arbeiten von Karsten und MAYER haben STAHLS 
Ansicht auch experimentell bestätigt. Der SchluBsatz in oben erwähnter 
Arbeit von STAHL veranlaBte mich auch auf meinem Arbeitsgebiet, dem 
durch Kravs ,,klassisch“ gewordenen Würzburger Wellenkalk, nach 
weiteren Kompaßpflanzen zu suchen. STAHL sagt nämlich: ‚Es ist kaum 
zu bezweifeln, daß die Zahl der Kompaßpflanzen sich beträchtlich ver- 
mehren wird, sobald man, vor allem in trockenen Vegetationsgebieten, 
diesen Verhältnissen mehr Aufmerksamkeit schenken wird.‘ 

Die Wellenkalkhänge bei Würzburg sind anerkannt trockene Vege- 
tationsgebiete. Es fällt einem hier in erster Linie die große Zahl der 
Pflanzen mit vertikal gestellten Blattflächen auf, nämlich: Peucedanum 
cervaria, Libanotis montana, Eryngium campestre, Falcaria Rivini. An- 
nähernd vertikal gestellte Blattflächen haben: Geranium sanguineum, 
1 Jena 1881: Z. Naturwiss. 15. 
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Bupleurum falcatum, Brachypodium, Sesleria u. a. Zwar konnte ich auf 
dem Wellenkalk keine ausgesprochene KompaBpflanze finden, wohl aber 
einige Kompositen, welche unter gewissen Bedingungen Neigung zu 
Meridianstellung zeigen. So Cichorium Intybus in Beständen ganz ge- 
ringer Frequenz und an trockenen Standorten, wo sie den ganzen Tag 
direktes Sonnenlicht in reichstem MaBe genieBen konnte. Von 20 cm 
über dem Boden an begannen die Blatter dieser Stécke sich senkrecht 
zu stellen und wie Lactuca Scariola Torsionen auszuführen, bis sie in 
Nord-Siidrichtung standen. Das gleiche war mehrmals auch an Lactuca 
perennis zu beobachten. Leider setzten hierin meine Studien zu spat ein, 
und zum Teil beschädigte ein schwerer Hagelschlag im Juli die betreffen- 
den Bestände derart, daB sie sich für weitere Untersuchungen und vor 
allem zum Festhalten im Lichtbilde nicht mehr eigneten. 

Zusammenfassend kann also gesagt werden, daB unsere heimische 
Flora auBer der bisher bekannten, eindeutigsten KompaBpflanze Lactuca 
Scariola in Sagittaria sagittifolia noch eine zweite besitzt, und daB die 
Meridianstellung allein von der Belichtungsintensitat abhangig ist. AuBer 
bei den in der Literatur erwähnten Kompositen: Chondrilla juncea, Lac- 
tuca viminea und Lactuca saligna konnte auch bei Cichorium Intybus und 
Lactuca perennis Neigung zu KompaBstellung der Blatter unter gewissen 
Bedingungen beobachtet werden. 











(Aus der Landesversuchsanstalt für landwirtschaftliche Chemie, 
der Landwirtschaftlichen Hochschule Hohenheim.) 


KULTURMETHODE FUR COPROPHILE ASCOMYCETEN. 
Von 


G. ScHWEIZER. 
Mit 5 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 7. Oktober 1928.) 


Wenn wir Mistpilze zwecks entwicklungsgeschichtlicher Untersuchun- 
gen in Kultur nehmen, so stoBen wir immer wieder auf Schwierigkeiten, 
insbesondere wenn wir von den betreffenden Pilzen, z. B. Ascoboleen, 
Ascophanus-Arten oder anderen Ascomyceten, Reinkulturen auf Mist- 
dekoktagar anlegen. Dabei zeigt sich trotz mannigfaltigster Nährstoff- 
zugaben, seien sie nun anorganischer oder organischer Natur, daB 
plétzlich eine anfängliche Fruktifikation nicht weitergeht, und daB es 
weit schwieriger ist, diese Pilze in Reinkultur auf Agar zu ausreichender 
Fruktifikation zu bringen, als die Arten zu isolieren. Durch diese Er- 
scheinung, die immer wieder zu Abänderungen in der Kulturmethode 
Anlaß gibt, kommen oft mühevolle Untersuchungen ins Stocken, und des 
öfteren müssen sie sogar ganz aufgegeben werden. 

In der Literatur finden wir allerdings mehrere Kulturmethoden besprochen, 
so bei Done (4, 5), CLAusses (1, 2), Scamipr (10), RamLow (8, 9), Turnetz (12), 
Morrarp (7) und anderen. Die Ansprüche verschiedener Arten ein und der- 
selben Gattung scheinen offenbar verschieden zu sein, selbst wenn sie auch auf ein 
und demselben Substrat (Pferde-, Kuh- oder Kaninchenkot) vergesellschaftet 
sind. Die diesbezüglichen Fragen nach der physiologischen Richtung hin hier 
alle zu erörtern, würde zu weit führen. Auch sind sie keineswegs so rasch zu klären. 
Denken wir nur an die mannigfaltigen Stoffwechselprodukte der Pilze, welche 
z. B. die Reaktion des Nährbodens in dem einen oder anderen Sinne beeinflussen 
und vielleicht in Wechselwirkung miteinander treten; ferner an die wachstum- 
hemmende und -fördernde Wirkung solcher Produkte. Daß die von einem Pilz 
oder einem anderen Organismus gelieferten Stoffwechselprodukte nicht nur auf 
die nämliche Spezies, sondern auch auf andere Arten wachstumhemmend oder 
-fördernd einwirken können, geht aus vielen gelegentlichen Beobachtungen her- 
vor und bedarf noch der näheren Untersuchung. FALOK (6) beobachtete z. B., daß 
Coprinus seine Nährböden für Schimmel und Bakterieninfektion unzugänglich 
macht, und MoLLIARD (7) gibt an, daß die Perithezien von Ascobolus furfuraceus 
in Reinkulturen später gebildet werden als in Kulturen, die mit Bakterien ver- 
unreinigt sind. Es weist z. B. auch die Beobachtung von DeLıtsc# (3), die er 
allerdings nur einmal an Hand einer mit Bakterien verunreinigten Kultur von 
Humaria anceps REHM var. aurantiaca n. var. machte, auf die Ergebnisse von 
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MOLLI4kgD (7) hin. Ich selber (11) war genötigt, fiir Ascobolus citrinus nov. spec. 
einen geeigneten Nahrboden zu schaffen. Nach negativem Ergebnis durch Zu- 
sätze anorganischer Stoffe zum Mistdekoktagar wurde zur Erlangung reichlicher 
Fruchtkörperbildung 0,1—0,5% Asparagin zugegeben. Daraufhin trat ein rasche- 
res Wachstum des Mycels und eine merkliche Steigerung der Apothecienbildung 
ein, welch letztere aber noch nicht vollauf befriedigte. Erst nachdem dem Mist- 
dekoktagar reines Eiweiß auf bestimmte Art und Weise (11) und kleine Mengen 
K,HPO, und MgSO, zugeführt wurden, war ein Nährboden erhalten worden, der 
sich als vortrefflich erwies. Die Fruchtkörper traten alsdann in reichlicher Anzahl, 
etwa 10 pro Quadratzentimeter, auf. Einige andere Ascoboleen, sowie auch Co- 
prinus spec., gediehen auf dem eben erwähnten Eiweißnährboden ebenfalls unter 
reichlicher Fruktifikation. Doch auch er mag nicht für alle Mistpilze geeignet 
sein. Dies zeigten mir die Untersuchungen von Dxtitsox (3), bei dem diese 
Methode versagte. Neben einer Kulturmethode 
analog der CLAUSsENschen (1, 2) für Pyronema 
confluens wandte DruitscH (3) für Lasiobolus 
pulcherrimus CROUAN noch eine andere an, auf 
die ich, da sie bei mir im Winter 1927/28 nega- 
tive Ergebnisse zeitigte, näher eingehen möchte. 
Dezrrscx (3) legte in die Mitte einer 
trocken sterilisierten Petrischale einen 
Brocken festen sterilisierten Kuhmistes 
und goß ringsherum eine möglichst dünne 
Schicht 2%,igen Leitungswasser- oder Nähr- Sas 25% 
salzagars (0,02 K,HPO, und MgSO,), die Abb.1. Lasiobolus pulcherrimus. Plat- 
nicht den ganzen Boden der Schale be- sine rn matt 
deckte. Die Apothezien entstanden auf men lol eae 
dem Agar über 1cm vom Mist entfernt, an zwei Stellen gg den Boden der 


re : 2 Petrischale unbedeckt. Die Apothe- 
bisweilen in Hexenringen, oft auch am jen sind teils am Rand der Schale, 


Rande. teils in zwei unvollständigen Hexen- 


ringen gewachsen. 

Abb. 1 (nach DELrrscH) zeigt dies deut- 
lich, jedoch ferner auch zur Genüge, daß auf der Agarkultur niemals 
so zahlreiche Fruchtkörperbildung wie in einer Reinkultur auf sterilem 
Mist eintritt. Diese immer wieder gemachte Beobachtung veranlaßte 
mich, weiterhin nach geeigneten Kulturmethoden Umschau zu halten, 
und ich möchte hier die nachfolgende ganz besonders empfehlen, da 
sie mir auch am zweckentsprechendsten und billigsten erscheint, weil 
bei ihr Agar und Gelatine vollständig ausgeschaltet sind. Die Kulturen 
enthalten außer einigen wenigen Zusätzen jeweils den entsprechenden 
Kot, auf dem die Pilze aufgefunden worden sind und wieder weiter 
kultiviert werden sollen. Der Einwand, daß die auf Mist gewachsenen 
Pilze sich schlecht zur entwicklungsgeschichtlichen Untersuchung eignen, 
da der Mist beim Entwässern leicht zerfällt und außerdem viel strohige 
Bestandteile enthält, die sich schlecht schneiden lassen, ist, wie aus 
folgendem hervorgeht, hinfällig geworden. 

Der Kot — eventuell vorher auf einer Mühle grob gemahlen — wird 
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mit Wasser zu einer dicken Paste angestoßen. (Dem Wasser können 
schon jetzt nach Belieben einige Nährstoffe, wie kleine Mengen K,HPO, 
und MgSO, oder aber auch organische Substanzen, zugesetzt werden.) 
Sind die Nährstoffe in Wasser unlöslich, so werden sie vor der Zugabe 
von Wasser innig mit dem Kot vermischt. Alsdann werden die Böden 
von Petrischalen so mit je einer Lage quadratischer Stücke Verband- 
mull belegt, daß der Mull über die Ränder der Schalen herausragt. Nun 
wird soviel von dem dicken Kotbrei in die Schalenböden auf den Mull 
als Unterlage gegeben und mit einem flachen Gegenstand eingedrückt, 
daß die Schichte in jeder Schale etwa 1 cm Höhe erreicht. Über diese 
„Kotkuchen‘“ werden die herausragenden Ecken und Ränder der Mull- 
unterlagen briefumschlagähnlich eingefaltet und das Ganze nochmals 
fest angedrückt. Die so in Form gebrachten ,,Kuchen“ werden vor- 
sichtig aus den Schalen herausgenommen und 
gleich darauf wieder so in sie eingepreßt, 
daß die umgeschlagenen Mullecken auf 
die Böden der Petrischalen und die glatten 
Mullflächen nach oben zu liegen kommen. 
(Nochmaliges Glattdrücken der Oberfläche in 
der Schale ist von Vorteil.) Auf jeden Kot- 
kuchen wird nun ein vorher mit heißem Was- 
ser gut ausgewaschenes Stück Müllerseide von 
etwa 0,5—1 mm Maschenweite gelegt, um es 
wiederum leicht anzudrücken. Abb. 2 zeigt 
die Aufsicht auf einen derart hergestellten 
. Nährboden. (Müllerseide eignet sich als direk- 

ter Untergrund für die Pilze deshalb am be- 
sten, weil ihre Fäden völlig glatt und kompakt gewoben sind, und nicht 
wie diejenigen von Leinwand oder Baumwolle feine Fasern abstehen 
lassen, welche etwa schon bei Lupenbetrachtung und später unter dem 
Mikroskop Mycelfäden vortäuschen können.) 

Nach den eben besprochenen Maßnahmen folgt nun die Sterilisa- 
tion. Die Nährböden werden, ohne daß sie mit den dazugehörigen 
Schalendeckeln geschlossen werden, zuerst in einem Trockenschrank oder 
Thermostaten bei etwa 50—60° getrocknet. Sind sie lufttrocken, so wer- 
den die Deckel aufgesetzt, und die Sterilisation erfolgt dann in einem 
Heißluftschrank bei 100—120°. Selbstverständlich müssen die Nähr- 
böden nach der Sterilisation und nach dem Erkalten wieder den nötigen 
Feuchtigkeitsgehalt, etwa 20 com Wasser, erhalten, das aus einem Erlen- 
meyerkolben entnommen wird und während der Entnahme noch kochen, 
d.h. steril sein muß. 

Das kochende Wasser wird mittels einer 20-ccm-Pipette abgehoben 
und ist, möglichst ohne den Petrischalendeckel erheblich zu lüften, von 
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der Seite her auf die Miillerseide aufzutraufeln, damit sich diese wieder 
fest an die Unterlage anschmiegt. (Beabsichtigt man dem Kotnahrboden 
noch andere lésliche Nahrstoffe zuzusetzen, und wurde dies zu Beginn 
der Nährbodenbereitung unterlassen, so können solche noch dem kochen- 
den Wasser, bevor es aus dem Erlenmeyer 
entnommen wird, beigefügt werden.) Was 
diese weiteren Zusätze von Nährstoffen zu 
dem Kotnährboden betrifft, so sind die 
Beobachtungen über ihre Wirkung auf die 
Fruktifikation noch lange nicht abgeschlos- 
sen. Eine zu üppige Ernährung scheint 
für dieFruchtkörperbildung nicht von Vor- 
teil zu sein, doch habe ich mit einigen we- 
nigen Zusatzstoffen zum Mist sehr gute 
Erfahrungen gemacht. Von anorganischen 
Stoffen seien hier Spuren von K,HPO, 
und MgSO, genannt. Von organischen 
Substanzen wären z. B. Asparagin, etw. 
tierisches Blutmehl, Spuren Hippursäure (als hippursaures Ammon) und 
insbesondere pulverisiertes Chitin zu erwähnen. Auch mit Zusätzen von 
Nucleinkörpern, wie Xanthin, Hypo- 

xanthin oder Guanin, hatte ich gute 
Erfolge. Es trat immer eine außer- 
ordentlich reichliche Fruktifikation 
ein, so z.B. bei Ascoboleen, Asco- 
phanus-, Lachnea-, Sordaria-, Plica- 
ria-Arten und anderen. Auch konnte 
ich bis jetzt nie beobachten, daß auf 
den Nährböden beispielsweise Archi- 
karpien ohne Asci- bzw. Ascusfrüchte 
zu bilden zugrunde gingen. Das We- 
sentlichste bei der Methode ist, selbst 





Abb.3. Ascobolus spec. Plattenkultur 
nach der Mull- Seidenmethode mit halb- 
reifen Apothezien. Etwa !/, natürl. 
GiôBe. Photographie. 





wenn der Kotnährboden ohne fremde 
Nährstoffzusätze hergestellt ist, daß 
die Müllerseide gut auf der Unterlage 


Abb,4. Plicaria spec. Plattenkultur nach der 
Mull-Seidenmethode. Zehn Tage alt, mit halb- 
reifen und reifen Fruchtkörpern. Oben in der 
Mitte und am Rand der Schale sind die Frucht- 


aufsitzt. Die Reaktion des Nährbo- 
dens muß immer schwach alkalisch 
sein. Geimpft wird, außer vielleicht mit Sporen, nicht auf die Seide 
selbst, sondern auf einer der vier freigebliebenen, kleinen Mullflächen. 
Das Wachstum des Mycels geht ebenso rasch vor sich wie auf einer Mist- 
kultur ohne Mull und Seide, ebenso die Fruchtkörperbildung. Als Be- 
weis für den Fruktifikationsreichtum mögen die Abb. 3 und 4 dienen, 
und zwar gibt Abb. 3 die Plattenkultur einer Ascoboleenart wieder. 


körper größer als normal Photographie. 
3/ natürl. Größe. 
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An fremden Nährstoffen enthielt der Kot der Kulturserie, auf welche 
sich dieses Bild bezieht, Spuren von K,HPO, und MgSO, sowie 0,01%, 
Asparagin. Abb. 4 stellt eine Plicaria-Kultur (Plicaria spec.) dar, welche 
zur Zeit der Aufnahme 10 Tage alt war. Oben in der Mitte und am 
Rande der Schale sind die Fruchtkörper wesentlich größer als normal. 
Auch ist die Fruktifikation noch reichlicher, als sie in Abb. 3 zu er- 
kennen ist. Letzteres mag wohl, außer den eben erwähnten Zusätzen 
zum Kot, auf den Chitinzusatz (0,05%) zurückzuführen sein. 

Um die verschiedenen Entwicklungsstadien zur Untersuchung zu er- 
halten, kann die Müllerseide jederzeit von der Mullunterlage abgenom- 
men werden, ohne daß etwas von dem Kot daran haften bleibt, und 
es ist hier noch besonders zu betonen, daß wir mit Hilfe dieser Methode 
die Entwicklungsgeschichte eines Pilzes schon von den jüngsten Stadien 
an verfolgen können. Es bedarf also nicht etwa noch für letztere einer 
Anlage von Objektträgerkulturen. Die Maschenöffnungen der Miiller- 
seide sind so weit, daß sie zum Studium der Fruchtkörperanlagen ge- 
nügen. Nach dem Herausnehmen der Seide aus der Petrischale wird 
sie in etwa 1 qem große Stückchen geschnitten, die sofort in Wasser oder 
Fixierflüssigkeit geworfen werden müssen. Wir können dann die einzel- 
nen Maschenöffnungen dieser Stückchen der Reihe nach unter dem 
Mikroskop (eventuell mit Wasserimmersion) durchmustern, und wir wer- 
den, wenn die Seide frühzeitig abgenommen wurde, immer junge, noch 
nicht von Paraphysen umhüllte Sexualorgane vorfinden. Als Fixierung 
für solche benutzen wir FLEMmINGsches Gemisch, als Färbung Karm- 
alaun oder besser Safranin-Lichtgrün. Die saure Lichtgrünlösung spielt 
bei dieser Färbung zugleich die Rolle des zweiten Farbstoffs und die- 
jenige des Differenzierungsmittels für den ersten Farbstoff (siehe H. Sıe- 
BEN: Einführung in die botanische Mikrotechnik). Diese Färbungen 
können entweder in kleinen Schälchen oder auf dem Objektträger vorge- 
nommen werden. 

Sollen junge und ältere Apothezien mit dem Mikrotom geschnitten 
werden, so wird die Seide ebenfalls in etwa 1 gem große Stückchen zer- 
legt, mit den daraufsitzenden Fruchtkörpern fixiert und über Alkohol und 
Xylol in Paraffin überführt. Die Präparate schneiden sich außerordent- 
lich gut, verglichen mit solchen, bei denen die Agarschicht mit einge- 
bettet werden muß. Zudem ist die Entwässerung eine raschere, und nicht 
zuletzt sitzen, wie aus Vorhergehendem folgt, auf der Seide bei weitem 
viel mehr Fruchtkörper als auf Agarkulturen. Auch Abb. 5 veranschau- 
licht die Fruchtkörperbildung. Sie stellt ein 1 qcm großes, aus einer 
Ascoboleenkultur herausgeschnittenes Seidenstückchen vergrößert dar. 
Neben den zahlreichen Apothezien ist der Mycelwuchs so dicht, daß die 
Maschen der Seide nicht einmal zu sehen sind. 

Der Vorteil unserer Methode besteht also darin, daß die Kultur- 
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bedingungen coprophiler Ascomyceten ihren natiirlichen Lebensbedin- 
gungen angepaßt sind, und daß sie diese Pilze einer leichteren entwick- 
lungsgeschichtlichen Untersuchung zugänglich macht. Das letztere ist 
wesentlich, denn gerade die natürlichen Nähr- 
böden sind es, die meistenteils die nähere Un- 
tersuchung verhindern, da sie sich nicht ein- 
betten und auf dem Mikrotom nicht schneiden 
lassen. Auch Nährböden wie Rüben-, Kartoffel-, 
Blätter- oder Getreidebrei können ja auf dem 
Mikrotom nicht mitgeschnitten werden, eben- 
sowenig Holzmehl und Torf usw. Analoge Me- eri DRIRTR 
thoden müßten auch für andere Pilze ange- ee 
strebt werden. Insbesondere sollte bei parasi- hai Seidenstückch 
tären, bisher nicht kultivierbaren Pilzen be- ” ae 
dacht werden, daß für die Mißerfolge schwer- 

lich die mangelnde Vitalität der künstlichen Nährboden, sondern wie 
eingangs kurz angedeutet, der Umstand verantwortlich sein dürfte, daß 
für die Entwicklung jener Pilze uns unbekannte Stoffe erforderlich sind, 
die in der Natur in dem Wirtsorganismus vorkommen. 
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BEITRAGE ZUR KENNTNIS DER ZUCKERRUBENWURZEL. 
Von 
W. G. ALEXANDROV 
(Tomsk). 
Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 12. Oktober 1928.) 


Obwohl die Zuckerrübe als landwirtschaftliche Pflanze schon recht 
lange kultiviert wird, ist das eigentliche morphologische Wesen dieser 
Wurzelfrucht bis zum heutigen Tage ungeklärt. Es ist noch nicht in 
überzeugender Weise klargestellt, ob die sogenannte Wurzel der Zucker- 
rübe tatsächlich eine Wurzel darstellt oder ein etwas andersartiges Ge- 
bilde ist. So wird z. B. angenommen, daß ihr Kopf und Hals von Stamm- 
natur sind und die eigentliche Wurzel dort beginnt, wo die seitlichen 
sekundären Wurzeln herauszutreten beginnen. Dabei wird der Kopf als 
Epikotyl, der Hals als Hypokotyl bezeichnet (1). 

Wie vorsichtig die Botaniker an die Morphologie der Wurzel der 
Zuckerrübe herantreten, ist schon daraus zu ersehen, daß in der fran- 
zösischen botanischen Literatur die Wurzel der Zuckerrübe nicht als 
racine,“ sondern als „‚pivot‘‘ (2) bezeichnet wird. 

Bei der Betrachtung schon der äußeren Form von verschiedenen 
Sorten der Zuckerrübenwurzel überzeugt man sich leicht, daß sie nur 
sehr selten an gewöhnliche Wurzeln erinnert; sie ist sehr eigenartig. 
Oft wächst diese ‚Wurzel‘, je weiter sie sich entwickelt, allmählich aus 
dem Erdboden heraus, zuweilen bildet sie, wie z. B. bei der Eckendorffer 
Rübe die Blattrosette in ziemlicher Höhe (bis 20—30 em) über dem 
Erdboden. 

Im Gegensatz zu Wurzeln vom üblichen Typus, welche die Seiten- 
wurzeln in nächster Nähe der Oberfläche des Erdbodens aussenden, 
bildet die Zuckerrübenwurzel bei den kugeligen und flachen Formen 
die Seitenwurzeln erst an der Unterfläche der ‚Wurzel‘. Bei zylindri- 
schen und kegelförmigen Sorten kommen die Seitenwurzeln auch erst 
in gewisser Tiefe heraus, und die starken sekundären Wurzeln noch 
tiefer. 

Die dicke, fleischige Hauptwurzel der Zuckerrübe (die Wurzelfrucht) 
spitzt sich nach unten rasch zu, um sodann die dünne eigentliche Wurzel 
zu bilden; letztere dringt nach Beobachtungen von KASAKEWITSCH (3) 
bis 150 cm in den Erdboden ein. 
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Die eigentliche Wurzel beginnt, wie Untersuchungen von ALEXAN- 
DROVA (4) an der Sonnenblume gezeigt haben, durchaus nicht immer 
gleich an der Oberfläche des Erdbodens. Besonders tief liegt sie bei 
Pflanzen, die keine Blattrosette besitzen. 

Bei Pflanzen ohne solche Rosetten stellt die unterirdische Partie 
der Pflanze auf eine Länge von mitunter bis 10 cm abwärts der Erd- 
oberfläche ein zylindrisches axiales Organ dar, welches starke Seiten- 
wurzeln aussendet: dies ist noch immer das Hypokotyl. Obwohl die 
Rinde des unterirdischen Teiles des Hypokotyls wie bei jeder Kraut- 
pflanze mit einer deutlich ausgesprochenen Korkschicht bedeckt ist, 
so ist doch die Struktur dieses Abschnittes eine typische Stengelstruktur. 
Die eigentliche Wurzel, dem Bau nach zu urteilen, beginnt erst dort, wo 
eine scharfe Einengung des unterirdischen Teils der Pflanzenachse ein- 
setzt. Anatomisch unterscheidet sich die eigentliche Wurzel von dem 
Stengel, bzw. von dem Organ mit Stengelcharakter, durch das Fehlen 
des Marks und die Anwesenheit von Gefäßen im Zentrum (primäres 
Xylem). 

Bei Pflanzen, welche eine Blattroset tehaben, beginnt die Wurzelgleich 
unterhalb der Rosette. Bei solchen Pflanzen ist das Hypokotyl außer- 
ordentlich kurz und bei älteren Pflanzen ganz unmerklich. So hat z. B. 
der Hals der Eckendorffschen Rübe zweifellos eine Wurzelstruktur, die 
jedoch stark metamorphosiert ist. Der Hals ist nicht Hypokotyl, sondern 
ein Teil der eigentlichen Wurzel. SEELIGER (5) weist auch darauf hin, 
daß sogar im oberen Teil des Hypukotyls keine echte Stengelstruktur 
vorhanden ist. Dabei ist die Wurzel der Rosettenpflanzen stets dick 
und fleischig. 

Wenn man eine Reihe von Pflanzen einer und derselben Art mit ver- 
schieden entwickelten Rosetten betrachtet, so kann man sich davon 
überzeugen, daß der Entwickiungsgrad der Rosette dem Umfang und 
der Fleischigkeit der Wurzel entspricht: je vielblätteriger die Rosette 
ist, desto fleischiger und dicker ist die Wurzel. Ein sehr gutes Beispiel 
für die Abhängigkeit des Wurzelumfangs von der Blattanzahl der Ro- 
sette kann man z. B. am Koriander (Coriandrum sativum), der an ver- 
schiedenen Orten gesammelt wurde, sehen. 

Bei der Zuckerrübe ist bekanntlich die Blattrosette sehr mächtig; 
bei einigen Sorten erreichen die Blätter an der Rosette die Zahl 
fünfzig. Diese reichliche Entwicklung der Blätter bei der Zuckerrübe 
wird dadurch begünstigt, daß bei ihr im ersten Jahre der Vegetation sich 
keine Infloreszenzachse ausbildet. Nur unter besonderen Bedingungen 
entwickelt sie sich bei der Zuckerrübe schon im ersten Jahre; bei 
solchen Stücken ist auch die Rosette weniger blattreich und auch 
die Wurzel nicht so groß wie bei den Pflanzen, die in der landwirtschaft- 
lichen Zucht als normal angesehen werden. 
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Es drangt sich nun die Frage auf, aus welchen Ursachen bei den 
Rosetten tragenden Pflanzen eine so fleischige Wurzel entsteht. Wie 
bereits erwähnt, ist die Fleischigkeit und Dicke der Wurzel durchaus 
mit der Anzahl der Blätter in der Rosette koordiniert. Wir wissen aus 
den Arbeiten der Klassiker der Anatomie, sowie aus denjenigen von 
Jost (6), FLor (7), JEFFREY (8) u. a., daß jedes Blatt unbedingt in dem 
axialen Organ, an dem es sitzt, seine „Blattspur‘‘ hinterlassen muß; 
ohne Bildung und Entwicklung der ,, Spur“ ist die Entwicklung des Blattes 
selbst unmöglich. Da die Blätter der Rosette fast unmittelbar an der 
Wurzel sitzen, so müssen sich die Blattspuren auch in der Wurzel selbst 
entwickeln. Die Blätter der Zuckerrübe sind sehr langlebig und wachsen 
zu bedeutender Größe heran. Dementsprechend müssen auch die Blatt- 
spuren sehr bedeutenden Umfang erhalten. 

Zweifellos muß sich die Anwesenheit der Blattspuren in der Struktur 
der Wurzel in irgendeiner Weise widerspiegeln. 

Gewöhnlich wird angenommen, daß das Gefäßsystem der eigentlichen 
Wurzel sich ohne Beteiligung der Blattspuren entwickelt. Im Stengel 
sind jedoch diese Spuren deutlich bemerkbar, und der Stengel ist in be- 
deutendem Maße ein Produkt der Blattspuren. Da nun die Wurzeln von 
Rosetten tragenden Pflanzen in ihrer Struktur einerseits die Blattspuren, 
anderseits aber ihre echte Wurzelnatur bekunden müssen, so muß die 
dicke, saftige Partie solcher Wurzeln eine Kombination von Wurzel- 
und Stengelstruktur darstellen. Das heißt: neben dem für die Wurzel 
charakteristischen zentralen Xylem müssen wir in den Wurzeln der be- 
sagten Art auch das Vorhandensein von Blattspuren annehmen, welche 
von der Rosette ausgehen. Weshalb diese Wurzeln auch viel kompli- 
ziertere Gebilde darstellen müssen, als solche rosettenloser Pflanzen. 

Besonders bequem läßt sich der Einfluß der Blattrosette auf die 
Entwicklung des "unterirdischen Teils der Achse an der Zuckerrübe 
beobachten. Nach Fron (2) entstehen in der Umgebung der Gefäßbündel 
mit sekundärem Xylem in der Wurzel der Chenopodiaceen in fort- 
schreitenden Schichten ringförmig geschlossene oder in Spiralen geord- 
nete Streifen (Bögen) meristematischen Gewebes perizyklischen Ur- 
sprungs. In diesen Streifchen entwickeln sich bald das Xylem, das Phloöm 
und andere Elemente der Gefäßbündel. Nach Formierung eines Ringes 
oder einer Spirale, welche eine Reihe von Gefäßbündeln enthalten, ent- 
steht ein neuer Ring oder eine Fortsetzung der Spirale aus meristemati- 
schem Gewebe, welche dieselben Veränderungen durchmachen. Eben 
diese konzentrischen Ringe oder Spiralen, die aus Gefäßbündel ent- 
haltendem Gewebe bestehen, sind eine -Folgeerscheinung der Einwir- 
kung der Rosettenblätter. Die allbekannte Schichtenstruktur der 
Rübenwurzel ist das Ergebnis des Eindringens der Blattspuren der 
Rosette in das Wurzelparenchym, welehes das zentrale gefäßhaltige 











Beiträge zur Kenntnis der Zuckerriibenwurzel. 127 


Xylem umschließt. Fron weist darauf hin, daß dieses Parenchym zu 
demjenigen des zentralen Zylinders der Wurzel gehört. Somit führt 
die Logik der anatomischen Korrelationen zu der Erkenntnis, daß die 
konzentrischen Ringe der Schichtenstruktur der Wurzel ihre Ursache 
in den Blattspuren der Blattrosette haben. 

Es seien nun einige Beweise für die Richtigkeit dieser Annahme er- 
bracht. 

Die Blätter in der Rosette der Rübe sind in einer Spirale angeordnet ; 
jede Umdrehung der Spirale enthält mehrere Blätter. Wenn die Bildung 
der Gefäßbündel in den geschichteten Ringen der Rübe sich in Abhängig- 
keit von den Blättern vollzieht, so muß die Anzahl dieser konzentrischen 
Ringe ein Vielfaches der Zahl der Blätter der Rosette ein. Durch wieder- 
holte Beobachtungen an Wurzeln von Rüben verschiedener Sorten 
haben wir uns überzeugt, daß dies tatsächlich der Fall ist. 

Bei den Sorten: Ägyptische, Erfurter, Pandjar, Brix entspricht z. B. 
die Anzahl der Ringe (Schichten) genau der Zahl der Rosettenblätter, 
geteilt durch drei; bei der Eckendorffer und Mammutrübe geteilt durch 
sechs. Natürlich bezieht sich das nur auf Wurzeln, die nur eine Rosette 
haben. Bei solchen mit mehreren Rosetten müssen die Beziehungen 
zwischen der Anzahl der Blätter und der Anzahl der Ringe in der 
Wurzel viel verwickelter sein. 

Die Querschnitte durch die Wurzel zum Zweck der Berechnung 
der Anzahl der Ringe müssen durch den Hals der Rübe gehen, in der 
Zone, die in der Nähe der Seitenwurzeln gelegen ist. Im oberen Teile 
des Halses beeinträchtigen die Anastomosen zwischen den Elementen 
der verschiedenen Ringe die Deutlichkeit des Bildes. In der Zone der 
Seitenwurzeln sind zum Teil die Gefäßbündel der Würzelchen hinder- 
lich, welche, vom zentralen Xylem ausgehend, die ganze Dicke der 
Wurzel in der Richtung zur Peripherie durchsetzen. 

Es empfiehlt sich, die Zählung der Blätter und der Ringe an jungen 
Pflanzen vorzunehmen. Bei alten Wurzeln sind stets einige Blätter 
verdorrt und die äußeren Schichten sehr schmal und dicht aneinander 
gedrängt gelagert. Man muß an alten Pflanzen viel Aufmerksamkeit 
auf die Reste der Blätter verwenden und die Zählung der äußeren Ringe 
mit Hilfe der Lupe vornehmen. 

Wenn man einen Längsschnitt durch die Rübenwurzel macht und 
dabei den Schnitt so zu führen sucht, daß er auch den Blattstiel irgend- 
eines der Blätter in der Länge durchschneidet, so kann man deutlich 
sehen, wie die in den Längsschnitt gekommene Blattrippe beim Ein- 
dringen in die Wurzel sich in zwei Nebenrippen teilt: Ein Zweig ver- 
schmilzt mit den von anderen Blättern kommenden Gefäßelementen, 
der andere steigt in die Wurzel hinab und geht in den Bestand eines der 
geschichteten Ringe über. Hierbei schließen sich die Rippen (Blatt- 
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spuren) der älteren Blatter den inneren Ringen an, die der jiingeren 
Blätter den äußeren Ringen. Wie SEELIGER (5) vermerkt, vollzieht 
sich die Ablagerung der einzelnen Schichtenringe zuerst im oberen Teil 
der Wurzel und breitet sich dann nach unten aus. 

An einer Reihe von allmählich absteigenden Querschnitten oder an 
einem gelungenen Längsschnitt durch den zentralen Teil der Wurzel 
kann man deutlich sehen, wie die Zahl der Ringe sich ändert. Je weiter 
nach unten, desto kleiner werden die Querschnitte, und desto geringer 
wird die Zahl der Ringe. Besonders bequem ist die Verringerung der 
Schichtenanzahl an kegelförmigen Sorten, z. B. an der Mammutrübe, 
zu beobachten. Schließlich hören die Schichten ganz auf, und es ver- 
bleibt nur das zentrale Gefäßsystem, das der eigentlichen Wurzel eigen 
ist. Von dieser Stelle an hört augenscheinlich die Einwirkung der Blätter 
auf die Struktur der Wurzel auf; die Wurzel wird verhältnismäßig sehr 
dünn, zieht sich jedoch noch ziemlich tief in die Erde hinein, und zwar 
auf nicht weniger als 100 cm. 

Bekanntlich vergrößert sich die Anzahl der Gefäßbündel in den 
Ringen der Rübe vom Mittelpunkt zur Peripherie. Da nach unserer 
Annahme jeder Ring von den Blattspuren der gleichen Anzahl von 
Blättern der Rosette gebildet wird, so müssen die oberen Blätter mehr 
Rippen (Blattspuren) in das Wurzelparenchym entsenden als die unteren. 
Tatsächlich haben wir durch sorgfältige Zählung an den Blättern der 
Eckendorffschen Rübe uns überzeugen können, daß der Blattstiel der 
unteren Blätter der Rosette 14—19 Rippen hat, während derjenige 
der oberen Blätter deren 27—32 und selbst 37 enthält. Die Zählungen 
wurden an ziemlich reifen Pflanzen im Anfang September vorgenommen, 
als die Blätter von zwei bis drei Reihen der Spirale der Rosette bereits 
verwelkt waren. An den alleruntersten Blättern der Rosette bei zurück- 
gebliebenen Exemplaren waren bis zu 5—6 Rippen in den Blattstielen. 
In den Blattstielen der allerobersten Blätter wurden die Zählungen nicht 
vorgenommen, da sie ungenügend entwickelt waren. 

Die Zahl der Rippen im Blatt, und also auch im Stiel, vergrößert 
sich bei einigen Pflanzen, je höher die Lage des Blattes am Stengel ist. 
So entsenden z. B. bei Ricinus communis die unteren Blätter 7 Rippen 
in den Stengel, während die höheren nach Maßgabe der steigenden In- 
sertion 14, 16 und 18 Rippen abgeben. 

Die Zählung der Blattrippen bei der Rübe führten wir an der Basis 
des Blattstiels in der Nähe der Ansatzstelle des Blattes aus. Mit 
einem scharfen Messer wurde ein genügend dünner Querschnitt herge- 
stellt und in ihm die Zahl der Bündel.gezählt. Besonders bequem für 
solche Zählungen sind die Blattstiele der Eckendorffschen Rübe, da 
in ihr die Gefäßbündel groß und gut voneinander isoliert sind. 

Wie oben erwähnt, ist die Anzahl der Schichtenringe in der Wurzel 








Beitrage zur Kenntnis der Zuckerriibenwurzel. 129 


der Eckendorffschen Rüben gleich der Blattanzahl der Rosette, ge- 
teilt durch sechs, d. h. je sechs Blatter der Rosette bilden einen Schich- 
tenring der Wurzel. Wenn die GefäBbündel der Ringe Blattspuren der 
Rosettenblätter sind, so muß die Anzahl der Gefäßbündel in einem Ringe 
‚gleich sein der Anzahl der Rippen in den Stielen von sechs Blättern der 
einen oder anderen Reihe der Rosettenspirale. Natürlich kann eine 
solche Übereinstimmung in der Zahl der Gefäßbündel und der Rippen 
von sechs hintereinander liegenden Blättern keine vollkommene sein: Die 
ins Parenchym der Wurzel als Blattspuren hineinreichenden Rippen 
können aus irgendwelchen Gründen zusammenfließen, oder im Gegen- 
teil sich auch teilen. 

Wir führten Zählungen der Rippen in den Blattstielen sowie der 
Gefäßbündel in den Ringen an mehreren Stücken der Eckendorffschen 
Rüben zu Anfang September aus. Diese Zählungen ergaben: 

1. Anzahl der Rippen in den Blattstielen. Die erste und zweite Reihe 
der Rosettenblätter waren schon verwelkt (12 Blätter), die dritte Reihe 
besteht aus sechs Blättern, deren Blattstiele 14—19 Rippen enthalten, 
die vierte Reihe 23—25 Rippen, die fünfte 26—3C die sechste 30—35, 
die siebente 30—27 Rippen. 

Die Zahl der Gefäßbündel in fortschreitenden Ringen, gerechnet vom 
Zentrum aus, betrug: 18, 58, 84, 110, 172 und 206. Wenn wir diese 
Reihe durch sechs teilen, so erhalten wir: 3, 10, 14, 19, 29 und 34. 

2. Die untersten zwölf Blätter waren verwelkt; die dritte Reihe der 
Blätter enthält in den Blattstielen 17—18 Rippen, die vierte 21—28, 
die fünfte 17—16. Die Anzahl der Bündel in den Ringen: 12, 55, 120 
und 175; bei der Teilung durch sechs erhalten wir: 2, 9, 20 und 29. 

Jede Blattreihe in unserer Zählung besteht aus sechs benachbarten 
Blättern. 

Wir zählten die Gefäßbündel in den Schichtungsringen auf Quer- 
schnitten der Wurzel, wo sie ziemlich gut sichtbar waren, besonders bei 
mit Pigment gefärbten Wurzeln. Sehr gut werden die Gefäßbündel be- 
merkbar, wenn die Schnitte etwas trocknen und die Bündel über die 
Oberfläche des Schnittes hinauszuragen beginnen. Doch ist die Zählung 
der Gefäßbündel in den äußeren Ringen recht schwierig, da die Bündel 
hier komplizierter werden und je zwei bis drei von ihnen eine Gruppe 
bilden. 

Es scheint uns jedoch, daß der Parallelismus zwischen der Zunahme 
der Zahl der Bündel in den Ringen in der Richtung vom Zentrum zur 
Peripherie und der wachsenden Zahl der Rippen in den Blattstielen 
der Rosette in der Richtung von den äußeren zu den inneren Blättern 
genügen müsse, um eine Wechselbeziehung zwischen Blattrippen und 
Gefäßbündeln der Ringe überzeugend darzutun. Die Gefäßbündel der 
Schichtungsringe sind Blattspuren. 

Planta Bd. 7. 9 
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Wenden wir uns nun in kurzen Ziigen dem anatomischen Bau der 
Wurzel der Rübe zu. 

Im Mittelpunkt der Rübenwurzel befindet sich gleich nach der sehr 
kurzen Übergangszone das primäre Xylem in Form von zwei an der 
Base zusammenstoßenden Dreiecken, die aus Gefäßen bestehen (vgl. 
die Abbildungen von Fron, a. a. O.). Die Anwesenheit des zentral ge- 
legenen primären Xylems weist darauf hin, daß die Wurzelfrucht der 
Rübe, abgesehen vom Kopf, eine echte Wurzel ist. Das primäre Xylem 
ist nur eigentlich bei jungen Wurzeln gut zu sehen; bei älteren Wurzeln 
obliteriert es vollständig. Hierbei geht bei einigen Sorten die Verände- 
rung des inneren Teils der Wurzel sehr weit. So enthält z. B. bei der 
um ein Bedeutendes (20—30 cm) aus dem Erdboden hervortretenden 
Wurzel der Eckendorffer Rübe dieser oberirdische Teil statt des ver- 
schwundenen primären Xylems ein zentrales saftiges Parenchym (eine 
Art von Mark): den sogenannten markhaltigen Teil des Hypokotyls 
einiger Autoren. Dieselbe Struktur in ihrem oberen Teil hat auch die 
Mammutrübe. Dieses Parenchym schiebt die Regionen des zentralen 
Xylems sekundärer Abstammung, die gewöhnlich von zwei Seiten eng 
dem primären Xylem anliegen, weit auseinander. Mikroskopisch ist auf 
Querschnitten der Wurzel in ihrem Zentrum stets nur das sekundäre 
Xylem in Form von zwei fächerförmigen Gefäßregionen (Stern) zu unter- 
scheiden. Dieses zentrale sternférmige Xylem ist eben das sekundäre. 
Fron nennt es das „normale“. Es ist durch die Tätigkeit des Kam- 
biums entstanden. Auf unserer halbschematischen Abbildung 1 ist das 
zentrale sekundäre Xylem kambialer Abstammung gut zu sehen, das 
primäre ist nur durch zwei Streifen kleiner Gefäße angedeutet. 

Um das zentrale Xylem sind die konzentrischen Ringe der Schichtung 
gelagert, welche die Gefäßbündel enthalten, die aus dem Meristem 
perizyklischer Abstammung unter dem Einfluß der von den Blättern 
der Rosette ausgehenden Induktion entstanden sind. Die Gefäßbündel 
der Ringe bestehen aus einer sehr geringen Anzahl von Gefäßen. 

Die Anzahl der Ringe in der Wurzel der Rübe hängt nicht von dem 
Alter der Wurzel, sondern ausschließlich von der Anzahl der Blätter, 
die sich an der Rosette der Pflanze gebildet haben, ab. Auf ein und dem- 
selben Acker kann man leicht neben üppig entwickelten Stöcken der 
Rübe mit vielblätterigen Rosetten auch schlecht entwickelte Pflanzen 
mit einer geringen Blattzahl an den Rosetten finden; und stets werden 
bei ersteren viel zahlreichere Ringe gefunden werden, als bei den Pflan- 
zen mit einer geringen Blattzahl. Die Zahl der Ringe entspricht genau 
der Blattanzahl der Rosette geteilt durch drei oder sechs. 


W. G. Alexandrov : 


1 Sowie aus dem Meristem, welches aus dem Parenchym des primären Bastes 
entstanden ist (siehe SEELIGER). 
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Wir hatten in Sand, also in sehr magerem Boden, zwei Sorten von 
Zuckerrüben gezogen: ägyptische und Pandjar; parallel ‚wurden die- 
selben Rüben auch in normales Erdreich gepflanzt. Nach etwa 3 Mo- 
naten hatten die Rüben auf dem Sandboden nur drei bis sechs echte 
Blätter gezeitigt, die im normalen Boden gewachsenen 24—27 Blätter. 
Dementsprechend hatten die Wurzeln der ersteren 1—2, die der letzteren 
8—9 Ringe. 

Somit sehen wir am Beispiel der Zuckerrübe, daß die Wurzel bei 
Pflanzen mit einer Wurzelrosette ein Gebilde ist, dessen Struktur sich 





Abb. 1. Querschnitt durch den zentralen Teil des unteren Endes der Wurzelfrucht der Zucker- 
rübe „Mammut“. Das primäre Xylem (Protoxylem) hat sich in Form von zwei Gruppen sehr 
feiner Gefäße erhalten, das sekundäre Xylem kambialer Abstammung (der Stern) in Form von 
zwei Gefäßgruppen, die sich den ersteren anschließen. Die Gefäße der Leitbündel perizyklischer 
Abstammung sind in zwei konzentrischen Ringen um das zentrale Xylem gelagert. 

unter starker Beeinflussung ihrer Entwicklung und Tätigkeit durch die 
Blätter befindet. Das Dickenwachstum der Wurzel selbst, welches bei 
der Zuckerrübe zu gewaltigen Ausmaßen führt, steht in unmittelbarer 
Abhängigkeit von der Zahl und dem Umfange der Blätter der Rosette. 
Das Vorhandensein der charakteristischen Scrichtungsringe in der Wurzel 
der Zuckerrübe ermöglicht die Feststellung, daß diese Ringe ein Ergebnis 
der Einwirkung der Blattspuren, wenn nicht die Spuren selbst sind. 
Folglich hat die Wurzel der Zuckerrübe außer dem autonomen Leitungs- 
system noch ein aus den Blattspuren der Blattrosette entstandenes 
zweites System. 

Überhaupt muß zum richtigen Verständnis der Struktur der Wurzel 
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die Rolle der Blatter, die an ihrem Bau beteiligt sind, in Rechnung 
gezogen werden. Man muB sich dariiber klar werden, was eben in der 
Struktur der Wurzel autonom ist, und was sich unter der Einwirkung 
der Blatter entwickelt hat. 

Das ausgezeichnete Beispiel der so eigenartig gebauten Wurzel der 
Zuckerrübe ist nach unserer Meinung ein geniigend iiberzeugender Be- 
weis dafür, daB die Blatter tatsächlich und in merklicher Weise an der 
Bildung der Struktur der oberen Teile der Wurzel teilnehmen. 


Zusammenfassung. 

1. Die Wurzelfrucht der Zuckerrübe stellt, vom Kopf nach unten 
gerechnet, eine echte Wurzel dar ; in dem oberen Abschnitt des verdickten 
Teils ist sie jedoch häufig einer Metamorphose unterworfen, und es tritt 
ein zentrales Parenchym auf. 

2. Die Wurzel der Zuckerrübe in dem verdickten Teil ist ein kom- 
biniertes Organ. Im Zentrum ist das primäre Xylem und das normale 
sekundäre Xylem kambialen Ursprungs gelegen. Um dieses zentrale 
System erwachsen in konzentrischen Kreisen die Gefäßbündel peri- 
zyklischer Abstammung (oder aus der des Parenchyms des primären 
Bastes), die nichts anderes als die Blattspuren der Blattrosette vor- 
stellen. 

3. Die Anzahl der Schichtungsringe in der Wurzel der Zuckerrübe 
ist gleich der Anzahl der Rosettenblätter, geteilt durch drei oder sechs. 

4. Um den Bau der Wurzel zu verstehen, muß die Beteiligung der 
Blätter an der Bildung der Wurzelstruktur in Rechnung gezogen werden. 


Die Arbeit wurde in der Versuchsstation des Staatl. Instituts für 
Experimentalagronomie in Tomsk ausgeführt. 
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BEITRAGE ZUR KENNTNIS DES STICKSTOFFUMSATZES 
GRUNER PFLANZEN. 
Von 
Horst ENGEL. 


Durchgefiihrt mit Unterstiitzung der Notgemeinschaft 
der deutschen Wissenschaft. 
Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 15. November 1928.) 


Die Frage nach dem Verlauf des Stickstoffumsatzes bei den grünen 
Pflanzen hat neuerdings durch die Arbeiten von RUHLAND und seinen 
Schiilern (1926, 1927) wieder wachsende Bedeutung bekommen. Zweifel- 
los ist es ein Fortschritt, wenn diese Forscher u. a. zeigen konnten, daB 
bei gewissen Pflanzen, den ,,Ammon“- oder ,,Säurepflanzen“, enge Be- 
ziehungen zwischen dem Stickstoff- und dem Säurestoffwechsel bestehen. 
Der Ursprung bestimmter organischer Säuren in jenen Pflanzen muß in 
den bei der Desaminierung der Aminosäuren verbleibenden Kohlenstoff- 
gerüsten gesucht werden. Damit ist dieser von E#kLıcH (1909), Kosty- 
TSCHEW (1924) und anderen für Pilze gefundene Vorgang auch bei 
höheren Pflanzen festgestellt worden. 

Die folgenden Untersuchungen beschäftigen sich hauptsächlich mit 
den Beziehungen der verschiedenen Stickstofffraktionen zueinander bei 
wechselnder N-Ernährung der Versuchspflanzen. Es wurde vor allem 
deren Verhalten im völligen Stickstoffhunger beobachtet und dabei be- 
sonders das Augenmerk auf die verschiedenen Fraktionen des löslichen 
Stickstoffs gerichtet. Die mikroanalytische Methodik, deren ich mich 
zur Durchführung der Arbeiten bediente, ist in ihren Grundzügen be- 
kannt und vielfach angewendet. Ihre zusammenfassende Darstellung 
in Abschnitt I dieser Arbeit ist durchgeführt worden, um die kritischen 
Versuche zu zeigen, die teilweise zu einem verfeinerten Analysengang 
der verschiedenen Stickstofffraktionen geführt haben. Bestimmt wurden: 
Der Gesamtstickstoff, der lösliche Stickstoff, der Stickstoff der Eiweiß- 
körper, der Amide, der «-Aminosäuren und des vorgebildeten Ammoniaks. 

Planta Bd. 7. 10 
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I. Methodik. 
1. Bestimmung des Gesamtstickstoffs (Nitrate ausgenommen). 

Zur Anwendung kam stets frisches Pflanzenmaterial. Die Menge betrug 
etwa 50—100 mg. Wurzeln wurden, nachdem sie eine halbe Stunde in mehrfach 
ausgewechseltem dest. Wasser gelegen hatten, eine weitere halbe Stunde zwischen 
FlieBpapier getrocknet und sodann gewogen. Die Durchführung der Bestimmung 
geschah mit der von Peer (1923) beschriebenen Mikro-Kjeldahl-Apparatur. Der 
Aufschluß der organischen Substanz erfolgte in Quarzkölbchen. Diese ermöglich- 
ten schnelles Arbeiten, da sie äußerst haltbar sind und raschen Temperatur- 
wechsel rn vertragen. Das Kühlrohr des Kühlers bestand ebenfalls 
aus Quarzglas. Als Auffangflüssigkeit des Ammoniaks diente eine n/25 Salzsäure, 
deren Überschuß mit n/70 Natronlauge rücktitriert wurde. Es mag erwähnt sein, 
daß die Bestimmung nur hin und wieder zur Kontrolle vorgenommen wurde. Im 
allgemeinen wurde der Gesamtstickstoff durch Addition des Eiweiß- und löslichen 
Stickstoffs ermittelt. 


2. Ermittlung des Eiweißstickstoffs. 

Zum Zwecke dieser Bestimmung wurde die Substanz (etwa 500—1500 mg!) 
fein zerschnitten und nach Zusatz einiger Tropfen Toluol im Mörser möglichst fein 
zerrieben. Als Fällungsreagens der Proteinsubstanzen dienten 3—5 ccm einer 
heißen, 1%igen Tanninlösung, der 0,1% Schwefelsäure beigegeben waren. Trotz- 
dem auf diese Weise etwa vorhandene organische Basen gleichfalls in den Nieder- 
schlag gelangen konnten, wurde dieser nur als Eiweißfraktion betrachtet. Die ge- 
ringen Mengen des basischen Stickstoffs beeinträchtigten wohl kaum das Er- 
gebnis. Diese Fällungsweise ist im wesentlichen den Arbeiten von MoTHEs (1926) 
entnommen. Aus weiter unten angegebenen Gründen war jedoch eine 4%ige Tan- 

, wie sie MOTHES benutzte, für Mikrozwecke ungeeignet. Das Gemenge 
blieb etwa 1 Stunde im Mörser ; dann wurde durch ein möglichst kleines Filterfiltriert. 
Die Filtration geschah in ein 25 com Meßkölbchen hinein. Der Rückstand wurde 
samt Filter, wie beim Gesamtstickstoff angegeben, nach KJELDAHL aufgeschlossen. 
Die Benutzung eines möglichst kleinen Filters war notwendig, um den Aufschluß 
nicht unnütz zu verlängern. Auch der immerhin beträchtliche Gehalt an Stick- 
stoff — die verwendeten 51/, cm-Filter von SCHLEICHER und SCHÜLL enthielten 
durchschnittlich 0,032 mg N — ließ von größeren Filtern absehen. [Über den 
Gehalt des Filtrierpapiers an Stickstoff siehe auch bei FITTING (1928)]. Die kon- 
zentrierte Schwefelsäure (pro analysi von MERCK) enthielt ebenfalls noch meßbare 
Mengen von gebundenem Stickstoff. Die Analysenergebnisse mußten dement- 
sprechend mit einer Korrektur versehen werden. 

8. Analyse des löslichen Stickstoffs. 

Das Eiweißfiltrat, das sämtliche löslichen Stickstoffverbindungen enthielt, 
wurde bis zur Marke des Kölbchens aufgefüllt. 5 ccm dieser Lösung wurden im 
Kjeldahlkölbehen nach Hinzufügen von 1 ccm konzentrierter Schwefelsäure ein- 
gedampft und, wie beim Gesamtstickstoff schon beschrieben, weiter verarbeitet. 

4. Nachweis und Bestimmung des Ammon-Stickstoffs. 

Die einwandfreie Ermittlung des Gehaltes an dieser Fraktion er- 
forderte weitgehende Vorversuche, auf die etwas näher eingegangen 

ı Zur Analyse des Eiweißstickstoffs hätte an sich bedeutend weniger Sub- 
stanz genügt. Da aber im Filtrat der Eiweißfällung auch die löslichen N-Frak- 


tionen bestimmt wurden, welche im allgemeinen nur in geringer Menge in den 
Pflanzen vorkommen, mußte das Gewicht derartig hoch gewählt werden. 








Beiträge zur Kenntnis des Stickstoffumsatzes grüner Pflanzen. 135 


werden muß. Es kam darauf an, schnell zu arbeiten und bei den nur 
geringen Ammonsalzmengc:. in den Pflanzen alle Fehlerquellen aus- 
zuschalten. 


Der qualitative Nachweis des Ammonstickstoffs im hängenden 
Tropfen nach MoLıscH war eine Reaktion, deren positiver Ausfall mit 
großer Vorsicht aufgenommen werden mußte. Nur bei besonderen Vor- 
sichtsmaßregeln war deren große Empfindlichkeit ein wertvolles Mittel, 
Aufschluß über die ungefähre Menge des ammonsalzartig gebundenen 
Stickstoffs zu erhalten. Zum Austreiben des Ammoniaks war Natron- 
lauge natürlich ungeeignet, da andere N-haltige Substanzen, wie z. B. 
Asparagin, nach kurzer Zeit ebenfalls positiv reagierten‘. Auch Harn- 
stoff und selbst Glykokoll bildeten nach einigen Stunden deutlich sicht- 
bare Mengen von Platinammoniumchlorid. Bei Modifikation der Me- 
thode nach Weevers (1916), der Magnesiumoxyd benutzte und zum 
Abtöten des Gewebes einen mit Chloroform getränkten Wattebausch in 
die Glaskammer legte, war ebenfalls Vorsicht am Platze. Wenn dabei 
zwar Asparagin und Harnstoff erst nach 24 Stunden und darüber hinaus 
Spuren von Ammoniak lieferten, so ergaben sich hier andere Mängel. Die 
Watte enthielt meistens soviel Ammoniak, daß sie beim Blindversuch 
positiv reagierte. Sie wurde deshalb fortgelassen und das Chloroform 
mittels Kapillare zugesetzt. Auch das Dichtungsmittel zum Befestigen 
des Glasringes auf dem Objektträger konnte zur Fehlerquelle werden. 
Kitte saurer Natur bargen stets Spuren von Ammoniak. Frei davon war 
Vaselin, welches daher benutzt wurde. Die Reaktion auf Ammoniak 
nach MoriıscH mittels Magnesiumoxyd wurde für positiv angesehen, wenn 
sie innerhalb höchstens 6 Stunden eintrat, und wenn der gleichzeitige 
blinde Versuch völlig negativ ausfiel. Die Menge Pflanzensubstanz in 
der Glaskammer betrug etwa 5mg. Bei Berücksichtigung aller Vor- 


1 In einer vor kurzem erschienenen Arbeit beschreiben KLEIN und STEINER 
(1928) ein neues Verfahren, um das Ammoniak mikrochemisch nachzuweisen. 
Als Reagens bedienten sie sich des Dinitro-a-naphtols, dessen Empfindlichkeit 
die der Platinchlorwasserstoffsäure noch zu übertreffen scheint. Das präformierte 
Ammoniak wurde erhalten, — allerdings sollten dabei auch die präformierten 
Amine übergehen — indem das nicht weiter vorbebandelte pflanzliche Material 
mit einer Lösung destilliert wurde, die außer 2% Na,CO, noch 5% NaCl enthielt. 
Es heißt hierüber in der Arbeit: ,, Der NaCl-Zusatz verhindert einerseits zu starke 
Dissoziation des NagCO;, so daß tatsächlich nur Na,CO, nicht aber NaOH in der 
Lösung vorliegt . . .“ Diese Annahme ist wohl zu weitgehend. Die Flüssigkeit ist 
(vor allem bei 100°) infolge ihrer zu starken Basizität, die trotz des NaCl-Zusatzes 
nicht auf das erforderliche Maß der OH-Ionenkonzentration zurückgedrängt ist, 
zum Austreiben des Ammoniaks aus pflanzlicher organischer Substanz kaum ge- 
eignet. Bekanntlich spaltet selbst das sehr schwach basische MgO bei 100° nicht 
allein aus NH,-Salzen das NH, ab, sondern auch aus anderen N-haltigen Verbin- 
dungen (Glutamin, Asparagin) der organischen Flüssigkeiten und Gewebe, wes- 
halb man mit MgO im Vakuum zu destillieren pflegt. 
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sichtsmaBregeln war die Methode ein ausgezeichnetes Mittel, um kleinste 
Mengen Ammoniak nachzuweisen. Beispielsweise waren 0,001 mg 
(NH,)SO,, entsprechend 0,0002 mg Ammonstickstoff, noch gerade er- 
kennbar. 


Auch die quantitative Bestimmung des Ammoniaks habe ich trotz 
der zahlreich darüber erschienenen Arbeiten einer eingehenden Prüfung 
unterzogen. Sie geschah unter vermindertem Druck, wobei die von 
SCHULZE & WINTERSTEIN (1910) angegebene Apparatur benutzt wurde. 
Um sie für Mikrozwecke benutzen zu können, wurde folgende Abände- 
rung in der Konstruktion des Destillationskölbehens eingeführt (siehe 
Abb.1). Der Claisenkolben bekam ein Fassungsvermögen von etwa 





Abb. 1. Apparatur zur Mikrobestimmung des Ammon- und Amidstickstoffes. 


50 ccm, der seitliche Hals (a) erhielt zwei kugelige Erweiterungen mit 
eingeschmolzenen Tropfenfängern. Darüber befand sich das zum Kühler 
führende Ansatzrohr (b). Erst bei dieser Konstruktion wurde ein Über- 
reißen feiner Flissigkeitstrépfchen aus dem Destillationskolben völlig 
vermieden. Bei einem einfachen Vakuumkölbchen war dieses keineswegs 
der Fall, wie die stets zu hohen Analysenresultate zeigten (siehe auch bei 
For 1902). Der kürzere Hals (c) führte die Siedekapillare (s) und in 
einer zweiten Bohrung des Gummistopfens dortselbst ein Glasrohr mit 
dem Hahn (d). Der Hahn diente der schnellen Aufhebung des Unter- 
druckes, die nur an dieser Stelle zweckmäßig war. Er konnte auch als 
Abschluß von Hals (a) angebracht werden, jedoch schien mir sodann eine 
gute Durchspülung des Kéibchens mit Luft am Schlusse der Destillation 
nicht gewährleistet. Der kürzere Hals (c) trug bei der nachfolgenden, eben- 
falls mit jenem Kôlbchen ausgeführten Amid-Stickstoff-Hydrolyse den 
dazu erforderlichen Rückflußkühler (f). 
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Die Ergebnisse mit diesem Kölbchen ließen in ihrer Genauigkeit 
nichts zu wünschen übrig, wie folgende Analysen zeigen mögen: 
Tabelle 1. Ammonstickstoff als (NH,),SO, 











vorgelegt gefunden 

0,130 mg 0,130 mg (100,0%) 
0,261 mg 0,258 mg ( 98,8%) 
0,367 mg 0,368 mg (100,2%) 


Die Destillation war nach 15—20 Minuten, wenn nicht allzu große 
Mengen Ammoniak vorlagen (über 0,5 mg), stets beendet. Der Druck 
betrug 60—70 mm, die Siedetemperatur 40—45°. Es zeigte sich, daß 
Barytlauge zum Austreiben des Ammoniaks wenig geeignet war. Aspara- 
gin gab nach 15 Minuten bei 45° etwa 3,5% seines Amidstickstoffs ab, 
bei 300 Siedetemperatur noch ungefähr 1,5%. Auch beeinträchtigte die 
Konzentration einer 4%igen @erbsäurelösung die Destillation ganz erheb- 
lich. Es bildete sich ein breiiger Niederschlag von Bariumtannat, der 
häufig die feine Kapillare verstopfte und heftiges Stoßen der Flüssigkeit 
verursachte. Deshalb wurde künftig eine 1%ige Gerbsäurelösung benutzt 
und Magnesiumoxyd verwendet. Dieses bewährte sich in Form seiner 
wässerigen Aufschlemmung recht gut. Asparagin wurde in meßbaren 
Mengen nicht mehr zerlegt, jedenfalls blieben die dabei abgespaltenen 
Stickstoffbeträge in den Fehlergrenzen der Methode (0,004 mg Stick- 
stoff). Hin und wieder trat infolge der Aufschlemmung des MgO Ver- 
stopfung der Kapillare ein. Dieser letzte Mangel ließ sich beseitigen, 
wenn schwach alkalisch reagierendes Kalkwasser, das kein festes CaO 
enthielt, an Stelle von MgO benutzt wurde. Asparagin wurde dabei in 
nennenswerter Menge nicht angegriffen. 

Schon Lonat (1886), dem wir eine ausgezeichnete analytische Studie über die 
Bedingungen der NH;-Destillation bei organischen Flüssigkeiten zu verdanken 
haben, arbeitete mit MgO im Vakuum, während der Gebrauch von Kalkmilch 
bei vermindertem Druck auf BoUSsINGAULT (1864) zurückgeht. Loner fand mit 
seiner allerdings sehr zeitraubenden Methode, daß Natronlauge, Barytlauge und 
Kalkmilch zur Destillation ungeeignet waren. Natronlauge zerlegte die Amid- 
gruppe des Asparagins zu rund 40%, Barytlauge griff sie zu etwa 12 % an, während 
Kalkmilch noch 1—2% Amidstickstoff abspaltete. Auch der Harnstoff wurde 
untersucht. Die Amidgruppe desselben verhielt sich jedoch unter den genannten 
Bedingungen sehr widerstandsfähig. Zum gleichen Ergebnis gelangten BORN 
ANDERSON und MARIUS LAURITZEN (1910). Daß bei Destillation mit Barytlauge 
der Harnstoff jedoch noch merklich angegriffen und daher die NH,-Bestimmung 
beeinträchtigt wird, konnte von SÖRENSEN (1901) beobachtet werden. Ich be- 
nutzte, wie oben schon erwähnt, Kalkwasser (keine Kalkmilch), da die im Verlauf 
von 15 Minuten aus Asparagin abgespaltene Menge NH, nach meinen Erfahrungen 
nicht ins Gewicht fiel (LONGI destillierte 21/.—3 Stunden). Auch prüfte ich, ob 
nach weiteren 15 Minuten Destillation noch erhebliche Mengen Stickstoff erhalten 
werden konnten. Das war bei Anwendung von MgO wie auch von Ca(OH), nicht 
der Fall. Ich glaube, mit den obigen Ausführungen eine modifizierte Mikro- 
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methode in Vorschlag bringen zu können, die es gestattet, in verhältnismäßig 
kurzer Zeit kleinste Mengen Ammoniak mit großer Genauigkeit bestimmen zu 
können. (Über andere, teils ältere Methoden, den NH,-Gehalt organischer Flüssig- 
keiten zu ermitteln, siehe unter anderen auch bei BoszHarp 1883, SCHITTENHELM 
1903, Newoxr und Zarusky 1901, Krüczr und Rxicx 1903, Suarrer 1903, 
VAN SLYKE 1923, APPLEMANN und Loomis 1927.) 

Der weitere Gang der Analyse war folgender: 10 ccm des Eiweiß- 
filtrats wurden in das Destillationskélbchen überführt und dieses mit dem 
absteigenden Kühler verbunden. 10 ccm Kalkwasser genügten stets,um 
die Flüssigkeit alkalisch zu machen. Als Vorlage diente eine kleine Saug- 
flasche aus Jenaer Glas, die mit n/70 Salzsäure beschickt war. Die durch 
die Kapillare eintretende Luft durchströmte ebenso wie die, welche zum 
Aufheben des Vakuums bei Hahn (d) diente, vorher eine Waschflasche 
mit konzentrierter Schwefelsäure. Das Destillationskölbehen tauchte in 
ein Wasserbad, das auf 500 erwärmt wurde. Es war zweckmäßig, ein 
Manometer, eine Sicherheitsflasche und einen Absperrhahn vorzuschal- 
ten, um Schwankungen des Druckes jederzeit erkennen und unwirksam 
machen zu können; denn derartige Schwankungen wirkten sich in der 
kleinen Apparatur sehr unangenehm aus. Es wurde vorsichtig evakuiert, 
bis lebhaftes Sieden einsetzte. Nachdem etwa 2/, der Flüssigkeit über- 
destilliert waren, was ungefähr 15—20 Minuten in Anspruch nahm, wurde 
der Absperrhahn geschlossen, die Pumpe abgestellt und das Vakuum 
durch Hahn (d) vorsichtig aufgehoben. 


5. Bestimmung des Amidstickstoffs (nach Sachsse). 

Lon&G1 unterwarf in einem der Ammonstickstoffbestimmung aliquoten 
Teile seiner Lösung die vorhandene Amidmenge der Säurehydrolyse. Bei 
der nachfolgenden Destillation erhielt er somit die Summe von Ammon- 
+ Amidstickstoff, aus welcher sich durch Subtraktion der Ammonfrak- 
tion der Amidanteil ergab. Ich versuchte jedoch, wie im allgemeinen 
nicht üblich ist, in ein und derselben Menge Lösung sowohl den Ammon- 
als auch den Amidstickstoff zu bestimmen und verfuhr deshalb folgen- 
dermaßen: 

Der im Destillationskölbchen verbliebene Rückstand wurde nach Zu- 
gabe eines kleinen Bimssteinstückchens mit lccm konzentrierter 
Schwefelsäure angesäuert. Der Hals (c) erhielt statt der Siedekapillare 
den Rückflußkühler (f) aufgesetzt und das seitliche Rohr (b) einen 
Quetschhahn als Verschluß. Nach 2:/,stündigem lebhaften Sieden auf 
dem Drahtnetz wurde die Hydrolyse des Amidstickstoffs für beendet 
angesehen (SCHULZE und WINTERSTEIN 1910). Die Neutralisation der 
Hauptsäuremenge geschah mittels 30%iger Natronlauge, die endgültige 
Alkalisierung mittels Magnesiumoxyd. Kalkwasser eignete sich infolge 
seines nur geringen Gehaltes an OH-Ionen nicht dazu; die Flüssigkeits- 
menge im Kélbchen wäre dabei zu stark vermehrt worden. 25—30 ccm 








Beiträge zur Kenntnis des Stickstottumsatzes grüner Pflanzen. 139 


durfte sie aber nicht übersteigen, da sonst leicht Überreißen in den Kühler 
erfolgte. Starkes Schäumen ließ sich durch von Zeit zu Zeit bei Hahn (d) 
eingeführte kleine Toluolmengen beseitigen. Der weitere Gang der Be- 
stimmung war derselbe wie beim Ammonstickstoff. Da es auf das Er- 
gebnis der Analyse keinen Einfluß haben durfte, ob der Amidstickstoff 
in ein und demselben Volumen Pflanzenextrakt nach Entfernung des 
Ammonstickstoffs bestimmt oder ob seine Menge nach Lonet erhalten 
wurde, prüfte ich der Sicherheit halber beide Wege. In der folgenden 
Tabelle seien aus der größeren Zahl pflanzlicher Analysen einige Werte 
angeführt. 

















Tabelle 2. 
Maiswurzeln 1147 mg 929 mg 1194 mg 
if} 0,648 mg 0,042 mg 0,070 mg 
Ju | U (141%) (0,011 %) (0,015%) 
stickstoff | 
a | à | 0,640 mg 0,044 mg 0,072 mg 
(0,139%) (0,012%) (0,015%) 


Die Zahlen der Reihe 2 wurden nach Loncı ermittelt. Sie stimmen 
mit den Werten der Reihe 1 gut überein. Die Ammon- und Amidstick- 
stoffbestimmung in ein und demselben Flüssigkeitsanteil ist jedoch 
rationeller. Es wird Zeit und vor allem Substanz gespart, worauf es mir 
bei meinen Arbeiten ganz besonders ankam :. 


Bei Gegenwart größerer Harnstoffmengen wird die Amidbestimmung un- 
brauchbar. Der Harnstoff erleidet bei der Säurehydrolyse nur einen partiellen 
Zerfall. Ich konnte feststellen, daß unter den oben angeführten Bedingungen eine 
0,0022%ige Harnstofflösung nur zu etwa 15% hydrolysiert wurde. Dieses außer- 
gewöhnliche Verhalten des Harnstoffs gegenüber Säuren ist schon 1845 von 
Heinz festgestellt worden. Lonat fand, daß eine 1,4%ige Harnstofflösung nach 
2stündigem Kochen mit verdünnter Salzsäure nur etwa 11%, nach 4 Stunden 
etwa 34% ihres Stickstoffes abspaltete. Erst bei 180° mittels konzentrierter 
Schwefelsäure trat völlige Hydrolyse ein. Fawsırr (1902) studierte den beson- 
deren Chemismus dieser Harnstoffspaltung. Nach seinen Untersuchungen erfolgt 
bei der Säurehydrolyse eine Umlagerung in Ammoniumcyanat, ehe der endgültige 
Zerfall in CO, und NH; eintritt. 

Da bei pflanzlichen Extrakten mit konzentrierter Schwefelsäure bei 180° 
nicht gearbeitet werden kann, ohne daß man Gefahr läuft, auch die Aminogrup- 
pen anzugreifen, ist bei größeren Mengen Harnstoff eine gesonderte Bestimmung 
desselben notwendig. 


6. Nachweis und Bestimmung des «-Aminostickstoffs (Reststickstoff). 


Die von Low (1918) in die pflanzliche Mikrochemie eingeführte Farben- 
reaktion mit Ninhydrin diente zum qualitativen Nachweis der Aminosäuren. 


1 Im Laufe der späteren Untersuchungen zeigte es sich, daß bei größeren 
Amidmengen die Übereinstimmung bei Parallelbestimmungen weniger genau 
war. Es traten Differenzen bis zu 10% auf, was jedoch für die Beurteilung der Er- 
gebnisse noch nicht ins Gewicht fiel. Allem Anschein nach war die Fehlerquelle 
bei der Säurehydrolyse zu suchen. 
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Wenn auch Eiweißsubstanzen nach geraumer Zeit reagierten (siehe auch bei 
ABDERHALDEN 1911), so färbten sich jedoch reine Aminosäuren bedeutend kräf- 
tiger und schneller blau, besonders, wenn kurze Zeit erwärmt wurde. Bei pflanz- 
lichen Schnitten war allerdings die Blaufärbung nur dann zu erkennen, wenn 


ones Mengen von Aminosäuren vorlagen. 
Dis quantitative Ermittlung des a-Aminostickstoffs ergab sich am einfach- 


sten durch Rechnung, indem vom löslichen Stickstoff die Summe der Ammon- 
und Amidfraktion abgezogen wurde; denn wie Mor#zs (1928 a) schon durch 
direkte Analyse des „‚Reststickstoffs‘‘ fand, und wie auch aus meinen Versuchen 
hervorging, besteht dieser Teil der löslichen Fraktion fast nur aus a-Aminosäuren. 
Trotzdem habe ich zur Kontrolle von Zeit zu Zeit Bestimmungen vorgenommen 
mittels der von VAN SLYKE (1923) ausgearbeiteten Methode, die sich das Ver- 
halten der primären Amine, mit salpetriger Säure molekularen Stickstoff zu lie- 
fern, zu eigen macht. 
Die noch verbleibenden 10 ccm des Eiweißfiltrats wurden zu diesem Zweck 
auf etwa 1 ccm auf dem Wasserbade eingedampft und dann quantitativ in das 
i der Mikroapparatur gespült. Die Reaktionsdauer betrug 5 Mi- 
nuten bei kräftigem Schiitteln. Versuche, den Aminostickstoff durch Formol- 
titration nach S6RENSEN (1907) (siehe auch bei JESSEN-HANSEN 1923) zu ermit- 
teln, gingen fehl. Zwar lieBen sich reine Aminosäuren unter Zuhilfenahme des 
Hellige-Komparators sehr genau mikro-analytisch erfassen, aber die Methode 
scheiterte an den oft stark gefärbten Pflanzensäften. 


7. Das freie Ammoniak. 

Nach neueren Untersuchungen von KLEIN und STEINER (1928), die 
allerdings der genauen quantitativen Grundlagen entbehren, wird auch 
dem freien Ammoniak eine erhebliche Rolle im Stickstoffumsatz der 
grünen Pflanzen zugesprochen. Die genannten Forscher berichten dar- 
über : ,,Hier ist zum ersten Male gezeigt, daß aus allen Pflanzen (Blättern 
und besonders Blüten) Ammoniak gasförmig entweicht, welches nicht 
chemisch festgehalten werden kann, das also durch Exhalation verloren 
geht. Es herrscht dauernd so starke Eiweißatmung, daß nicht alles ent- 
standene Ammoniak durch Salzbildung oder Amidbildung irgendwie ab- 
gebunden werden kann, sondern zum Teil frei in den Interzellularen und 
damit in der Folge in die umgebende Luft abdiffundiert.“ 

Diese Ergebnisse veranlaßten mich, auch das freie Ammoniak in den 
Kreis meiner Untersuchungen zu ziehen und zu prüfen, ob ihm tatsäch- 
lich eine derartige Bedeutung zukommt. Zunächst wurde versucht, das 
etwa gasförmig entweichende Ammoniak in n/70 Salzsäure aufzufangen 
und zu titrieren. Bei dem Verdünnungsgrad der Säure wäre es möglich 
gewesen, noch etwa 0,004 mg NH;-N ziemlich sicher festzustellen. 

90 g frische, jugendliche, nicht ausgewachsene Triebe von Sambucus 
nigra wurden bei 20—25° etwa 24 Stunden nach den Angaben von KLEIN 
unter eine Glasglocke gebracht und durchlüftet. Die Luft passierte am 
Ende der Apparatur eine kleine Saugflasche aus Jenaer Glas, die mit 
n/70 Salzsäure beschickt war. Es ließ sich titrimetrisch kein Ammoniak 
feststellen, auch die Prüfung mit NessLerschem Reagens war völlig 
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negativ. Der Versuch wurde mit 78 g frischen, geöffneten Blüten des 
Holunders wiederholt. Dabei wurden 0,006 mg Ammoniakstickstoff 
gefunden, ein Betrag, der gerade außerhalb der Fehlergrenze der Me- 
thode lag. Die Prüfung nach NessLer fiel schwach positiv aus. Die 
Holunderblüten exhalierten demnach in der Tat freies Ammoniak. Wei- 
tere Versuche wurden mit Trifolium repens angestellt. Die Durchlüftung 
betrug 24 und 48 Stunden. Es konnte nur im zweiten Falle eine Spur 
Ammoniak festgestellt werden, die sich aber quantitativ nicht ermitteln 
ließ. Dieses Ergebnis beim Klee stand insofern im Einklang mit den Be- 
funden von KLEIN und STEINER, als ganz allgemein bei Leguminosen das 
Exhalat gering war. Aber auch ein weiterer Versuch mit stark duftenden 
Blüten von Syringa japonica fiel negativ aus. Meine Methode war offen- 
bar zu grob, um jene winzigen Mengen zu erfassen, welche die genannten 
Forscher gefunden haben. Es schien interessant, die bei Sambucus von 
mir gefundene freie Ammoniakmenge mit dem übrigen Stickstoffhaushalt 
der untersuchten Blüten zu vergleichen. Es wurde an den gleichen Blü- 
ten eine Gesamtanalyse aller Stickstofffraktionen durchgeführt. Fol- 
gende Tabelle bringt das Ergebnis. Die Werte der oberen Reihe sind auf 


Frischgewicht bezogen. 























Tabelle 3. 
Gesamt-N Eiweiß-N Lösl. N Ammon-N nr Amino-N 
0,717 % 0,476 % 0,241% 0,0051 % 0,048 % 0,188 % 
bezogen auf 
Gesamt-N. . 664% 33,6% 0,71% 6,68% 26,2% 


Bezieht man den Stickstoff des exhalierten Ammoniaks auf Frisch- 
gewicht, so ist seine Menge 0,0000077%, oder in Prozenten des Gesamt- 
stickstoffs ausgedrückt: 0,0011%. Das heißt, der Stickstoff des freien 
Ammoniaks verhält sich zur Gesamtstickstoffmenge wie 1 : 100000. 
Führt man dasselbe mit der kleinsten Fraktion, dem Ammonstick- 
stoff, durch, so ergibt sich das immerhin noch geringe Verhältnis freies 
Ammoniak: gebundenem Ammoniak wie rund 1:700. Die Bilanz auf 
diese Weise durchzuführen, ist aber meines Erachtens nicht einmal an- 
gängig. Das freie Ammoniak wurde im Verlaufe von 24 Stunden ge- 
bildet, während die Zahlen der anderen Fraktionen den Zustand eines 
Augenblicks wiedergeben. Würde es möglich sein, auch die innerhalb 
24 Stunden im Wechsel der Stoffe auftretenden Ammonsalze, Amide usw. 
sich ansammeln zu lassen und zu bestimmen, so wäre die Bezugnahme 
berechtigt und eine Verknüpfung des freien Ammoniaks mit dem ge- 
samten übrigen Stickstoffumsatz könnte ins Auge gefaßt werden. Oder 
man müßte in der Lage sein, die zu einem bestimmten Zeitpunkt in der 
Pflanze vorhandene freie Ammoniakmenge quantitativ zu erfassen. Der 
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Betrag würde dann zweifellos noch sehr viel geringer sein, als er es 
schon ist. 

Nach diesen orientierenden Versuchen wurden dem freien Ammoniak 
keine weiteren Nachforschungen gewidmet. Die Mengen bei frischen 
lebenden Pflanzen — und solche kommen nur in Betracht, wenn man 
seine Versuchsergebnisse auf die Vegetation in der freien Natur bezieht, 
wie KLEIN und STEINER in ihrer Arbeit vornahmen — waren im Ver- 
gleich zum gesamten Stickstoffhaushalt derartig gering, daB sie kaum 
eine Rolle spielen dürften. KLEIN und ST&INER fanden noch bedeutend 
weniger als meine Bestimmung erbrachte, bei Holunderblüten etwa 
0,001 mg in 100 g Substanz = 0,000001%. Unsere Auffassung von der 
strengen Stickstoffökonomie der Pflanzen wird wohl kaum durch jene 
winzigen Spuren freien Ammoniaks erschüttert. Mir scheint, daß den- 
selben eine bedeutende physiologische Rolle beim Stickstoffumsatz, wie 
die beiden Forscher sie annehmen, nicht beizumessen ist. 

Das Auftreten freien Ammoniaks ist einer rein physikalisch-chemischen 
Deutung zugänglicher. In den Pflanzen befinden sich nach unseren 
heutigen Erfahrungen stets geringe Mengen von Ammoniumsalzen, wohl 
vornehmlich organisch-saurer Natur, die zum Teil hydrolytisch gespalten 
sind, je nach ihrer Verdünnung und nach der Reaktion des Zellsaftes. 
Neben freier Säure ist also stets auch freie Base vorhanden, also in diesem 
Falle NH,OH-Moleküle, die ihrerseits fast vollständig in freies Ammoniak 
und Wasser zerfallen müssen. Formuliert ergibt sich folgendes Bild: 

R- COONH, = R- COO’ +NH;, 
H,0 > H +0B 
it yf 
R- COOH NH,OH = NH, + H,0 

Es muß demnach im Zellsaft ein mehr oder weniger großer Ammoniak- 
druck herrschen, der nur durch die NH,-Salzkonzentration und durch 
den py-Wert des Zellsaftes bestimmt wird. Er kann eine entsprechende 
Diffusion von Ammoniak in die Interzellularen nach sich ziehen, wenn 
infolge Durchlüftung dafür gesorgt wird, daß das Gleichgewicht eine 
ständige Störung erfährt. Also nicht gesteigerte Intensität der ‚‚Eiweiß- 
atmung‘ ist es, bei welcher „nicht alles entstandene Ammoniak durch 
Salzbildung oder Amidbildung irgendwie abgebunden werden kann“, 
sondern die stets vorhandenen Ammoniumsalze, welche teilweise in freie 
Säure und Ammoniumhydroxyd hydrolysiert sind, bedingen jene Spuren 
freien Ammoniaks. Sie stehen allerdings indirekt mit dem Eiweißstoff- 
wechsel in Beziehung. Bei erhöhter Temperatur, bei Lichtmangel und 
Kohlehydrathunger, in stark atmenden Blüten und wachsenden Organen 
fanden genannte Forscher erhöhten Gehalt an exhaliertem Ammoniak. 
Nach unsern heutigen Erfahrungen erfolgt aber unter allen jenen Be- 
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dingungen eine gewisse Anhäufung von NH,-Salzen infolge gesteigerten 
Eiweißabbaues, muß also auch eine erhöhte NH,-Tension herrschen, vor- 
ausgesetzt, daß die Wasserstoffionenkonzentration nicht allzu hoch ist. 

Daß ein durch bydrolytische Spaltung der Ammoniumsalze bedingtes physi- 
kalisch-chemisches Gleichgewicht sehr wohl Ursache des Auftretens von freiem 
Ammoniak sein konnte, zeigte folgender einfacher Versuch: Durch verdünnte 
Lösungen von wein-, oxal- und asparaginsaurem Ammonium, also Salzen, die 
nach unseren heutigen Annahmen in der Pflanzenzelle vorkommen können, wurde 
3 Stunden lang ein Luftstrom geleitet, der nachher verdünnte Salzsäure passierte. 
Wie zu erwarten war, ließ sich in allen Fällen in der Salzsäure Ammoniak recht 
gut nachweisen. Selbst eine 1%ige Lösung von (NH,)sSO,, eines Salzes einer 
starken Säure mit einer starken Base, lieferte nach 24stündiger Durchlüftung 
Spuren von Ammoniak, eine Tatsache, die 1874 schon Dissrrs! auf ähnliche 
Weise fand. Es liegt kein Grund vor, in der pflanzlichen Zelle ein anderes Ver- 
halten der Ammonsalze anzunehmen. 


II. Über den Stickstoffumsatz von Callisia martensiana Clarke, 
Tradescantia fluminensis Vell. und Zea mays L. im Licht bei 
Abwesenheit von stickstoffhaltigen Nährsalzen. 
Einleitung. 

Es kann heute wohl nicht mehr daran gezweifelt werden, daß das 
weitere Schicksal des beim Eiweißabbau als Endprodukt entstehenden 
Ammoniaks in den grünen Pflanzen von der Menge der vorhandenen 
Kohlehydrate bestimmt wird. Nach den Untersuchungen von SCHULZE 
(1906), PRIANISCHNIKOW (1924), BUTKEWITSCH (1909), MoruEs? (1926) 
u.a. dürften beim Eiweißumsatz etwa folgende Gesetzmäßigkeiten be- 
stehen. 

Wenn dafür gesorgt wird, daß der Pflanze keine Kohlehydrate zur 
Verfügung stehen, so gelingt es, den Eiweißabbau sichtbar zu machen. 
(im Dunkeln oder in CO,-freier Atmosphäre auch im Licht). 

Durch Hydrolyse des Eiweißes bilden sich anfangs Aminosäuren. 
Diese werden auf oxydativem Wege weiter zerlegt, wobei Ammoniak ab- 
gespalten wird. Bei gewissen Pflanzen, den „Säurepflanzen‘, entgiften 
organische Säuren, die sehr wahrscheinlich aus den bei der Desaminierung 
verbleibenden Kohlenstoffgerüsten hervorgehen, das Ammoniak (Rux- 
LAND und WETzEL 1926, 1927). Bei vielen anderen, den ,,Amidpflanzen“, 
wird letzteres in ökonomischer Weise im Asparagin als Reservestoff fest- 
gelegt und dadurch entgiftet. Im extremen Kohlehydrathunger werden 
jedoch die Entgiftungsprodukte weiter abgebaut (bzw. kommt es erst 
gar nicht zu ihrer Bildung), wobei der Kohlenstoff oxydiert und das 
Ammoniak frei gemacht wird. Dieses häuft sich an, es kommt zur Ver- 


giftung. 


1 Literaturzusammenstellung siehe nach dem 2. Teil dieser Arbeit. 
2 Dort findet sich eine eingehende Literaturübersicht. 
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Dieser Vergiftungsvorgang kann aber noch auf anderem Wege er- 
reicht werden. Bekanntlich sind in der Narkose bei den Pflanzen die 
synthetischen Vorgänge aufgehoben, während die Spaltungen weiter ver- 
laufen. Die Entgiftung des Ammoniaks muB daher als synthetischer 
Vorgang (Asparaginsynthese) trotz vorhandener Kohlehydrate unmöglich 
sein. In der Tat ist es BuUTKEwWITScH (1909) gelungen, bei Lupinenkeim- 
lingen, die in anästhesierende Toluoldämpfe gebracht worden waren, das 
Ammoniak anzuhäufen, während die Asparaginsynthese, welche nor- 
malerweise kräftig erfolgte, zum Stillstand kam (siehe auch bei MoTHEs 
1926). Weiterhin erfolgt Ammoniakvergiftung bei Fütterung mit Am- 
moniumsalzen, wenn der Kohlenstoffvorrat in der Pflanze nicht aus- 
reicht, das eingedrungene Ammoniak zu entgiften. 

Unter günstigen Assimilationsbedingungen, auch bei künstlicher Er- 
nährung mit Kohlehydraten, wird das Ammoniak schnell entfernt. Dabei 
kann gelegentlich massenhaft Asparagin auftreten, wenn der Bedarf der 
Pflanze an Eiweißverbindungen gerade nicht groß ist oder die Menge der 
Kohlehydrate nicht ausreicht, um allen Stickstoff in Eiweißverbindungen 
festzulegen. Bei großem Verbrauch wird jedoch das Asparagin wieder 
völlig desaminiert und somit sein Stickstoff zur Eiweißsynthese ver- 
fügbar. 

Ich hatte mir die Aufgabe gestellt, zu untersuchen, wie sich die 
Pflanzen im völligen Stickstoffhunger in Gegenwart von Kohlehydraten 
verhalten würden. Die Versuchsanordnung war derartig, daß jungen 
Pflanzen alle Stickstoffquellen vorenthalten wurden, so daß sie ge- 
zwungen waren, sich auf Kosten des Stickstoffs eigener Organe zu er- 
halten. Unter diesen Bedingungen mußte in letzteren ein kräftiger Ei- 
weißabbau einsetzen. Dieser Abbau mußte jedoch bei Kohlehydrat- 
überschuß erfolgen. Ist es richtig, daß es die Kohlehydrate sind, ,,welche 
die Beziehungen der Pflanze zu dem von außen zugeführten — oder dem 
sich innerhalb in den Zellen bildenden — Ammoniak bestimmen“ 
(PRIANISCHNIKOW 1924), so darf es jetzt zu keiner Vermehrung des 
Ammon- und Amidstickstoffs kommen. Diese beiden Fraktionen müssen 
einem Minimum zustreben, während infolge der Eiweißhydrolyse der 
Stickstoff der Aminosäuren sich einem Maximum nähern muß. Hierbei 
ist vorausgesetzt, daß ein Transport von Eiweißverbindungen zu den 
Stellen stärksten N-Bedarfs nicht stattfindet, da unsere bisherigen Er- 
fahrungen nicht dafür sprechen. Steht in der Pflanze einem Minimum an 
gebundenem Kohlenstoff ein Maximum an gebundenem Stickstoff gegen- 
über (Kohlehydrathunger), so haben Reaktionen das Übergewicht, welche 
in der Lage sind, noch nicht oxydierten Kohlenstoff aus den N-Ver- 
bindungen zu liefern, also Eiweißzerfall und Desaminierung der Amino- 
säuren unter Bildung kohlenstoffärmerer N-Produkte wie organische 
Ammonsalze und Asparagin. Steht hingegen einem Maximum an ge- 
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bundenem Kohlenstoff ein Minimum an gebundenem Stickstoff gegen- 
über (Stickstoffhunger), so konnte umgekehrt erwartet werden, daB die 
Desaminierung weitgehend eingeschränkt und hôchstens infolge der 
Eiweißhydrolyse in den vom Abbau betroffenen Organen eine An- 
häufung der Aminosäuren erfolgen würde. 


Experimenteller Teil. 


1. Callisia martensiana CLARKE. 


Am 22. XII. 1927 wurde eine Anzahl Sproßenden von Callisia martensiana 
abgeschnitten und in doppelt destilliertes Wasser gesetzt, dem 0,002% CaSO, 
beigegeben waren. Als Kulturgefäße dienten Erlenmeyerkolben aus Jenaer Glas 
zu 500ccm, die mit schwarzem Papier beklebt waren. Abgesehen von den oberen 
fünf bis sechs Blättern wurden alle übrigen Blätter entfernt. Wurzelbildung 
setzte schon nach wenigen Tagen ein. Als charakteristische Folge des Stickstoff- 
hungers! wuchsen die Wurzeln stark in die Länge (siehe auch bei Mevius 1928), 
während sich die unteren Blätter aufhellten und langsam ihre grüne Farbe ver- 
loren. Es fand in ihnen kräftige Anthocyanbildung statt. 

Anfang März 1928 wurde zur Analyse geschritten. Die Pflanzen waren noch 
völlig gesund. Der Sproß hatte sich nur wenig verlängert. Es hatten sich etwa 
vier bis fünf neue Blätter entwickelt. Die untersten Blätter waren inzwischen 
vergilbt und abgestorben. Dafür zeigten die nächstfolgenden die typischen Merk- 
male des Stickstoffhungers, wie sie PRIANISCHNIKOW schon 1899 beschrieben hat: 
„Da wir es hier mit Pflanzen zu tun haben, die von außen keinen Stickstoff be- 
kommen, so stellen sich bald Kennzeichen von Stickstoffhunger ein — es macht 
sich in den folgenden Stadien ein Gelbwerden der früh entwickelten Blätter . . . 
bemerkbar, wobei dasEiweiß aus den absterbenden Organen in die neugebildeten 
übertritt.‘“ Neben der Analyse von Blättern hungernder Pflanzen wurden auch 
solche von gewöhnlichen Topfpflanzen untersucht, und zwar dienten als Vergleichs- 
material die entsprechenden, normal ernährten Blätter derselben Topfpflanzen, 
die mir meine hungernden Stecklinge geliefert hatten. Das Ergebnis der Ana- 
lysen ist in Tabelle 1 zusammengestellt. Die Werte der ersten wagerechten Reihe 
beziehen sich in dieser wie auch in den meisten übrigen Tabellen auf Frisch- 
gewicht, die der zweiten Reihe auf Gesamtstickstoff, wenn nicht eine andere 
Bezugsgröße ganz besonders angegeben ist. Nach meinem Dafürhalten müssen 
Frischgewicht und Gesamtstickstoff stets zusammen berücksichtigt werden, wenn 
man aus den Veränderungen der einzelnen N-Fraktionen Rückschlüsse auf die 
chemischen Vorgänge ziehen will. In den Ausführungen zu den einzelnen Tabellen 
werden Ammon- und Amidstickstoff häufig zusammen als Ganzes betrachtet 
werden. Infolge ihrer gegenseitigen Beziehungen konnte dies mit einer gewissen 
Berechtigung geschehen, da eine Anhäufung von Amid auch eine erhöhte Pro- 
puktion von Ammoniak voraussetzt, was jedoch analytisch keineswegs immer 
durch steigende Mengen bei der Bestimmung des präformierten Ammoniaks fest- 
stellbar zu sein braucht. 


1 Es könnte der Einwand erhoben werden, daß die beobachteten Erschei- 
nungen infolge des Fehlens auch der übrigen Nährstoffe verursacht worden seien. 
Dagegen ist zu sagen, daß in Parallelkulturen, die abgesehen vom Stickstoff 
sämtliche notwendigen Stoffe enthielten, die gleichen Beobachtungen gemacht 
wurden. Andererseits ließ sich in Kulturen, die lediglich NaNO, oder (NH,)sSO, 
als N-Quelle, aber keine weiteren Nährsalze führten, eine Hemmung jener Vor- 
gänge feststellen. 











H. Engel: 
Tabelle 1. 





Gesamt-N | Eiweiß-N | Lésl.N | Ammon-N PRE Amino-N 





Normale 0,172 0,147 0,025 | 0,0020 | 0,010 0,013 




















Blätter 100 85,5 14,5 1,17 5,81 7,5 
Hungernde | 0,083 0,066 0,017 | 0,0015 0,0034 0,012 
Blätter 100 79,2 20,8 1,80 4,10 14,9 


Der Amidstickstoff ist, wie allgemein üblich, verdoppelt worden. 

Aus den Werten der obigen Tabelle ist zu ersehen, daß beträchtliche 
Mengen von gebundenem Stickstoff aus den ältesten Blättern der 
hungernden Pflanzen verschwunden waren. Wie weiter unten gezeigt 
werden wird, waren diese nicht allein in die Sproßspitze abgewandert, 
sondern hatten auch bei der kräftigen Wurzelbildung Verwendung ge- 
funden. Die Auswanderung vollzog sich in der Hauptsache auf Kosten 
der Eiweißsubstanzen, die sich um rund 45% der anfänglichen, absoluten 
Menge vermindert hatten. Ammon- + Amidstickstoff hatten um ungefähr 
59% der ursprünglich vorhanden gewesenen Menge abgenommen. Am 
kleinsten war der Rückgang beim Aminostickstoff. Er betrug etwa 8% des 
Betrages der normalen Blätter. In bezug auf den Gesamtstickstoff hatte 
die Eiweißfraktion um 6,3% und Ammon- + Amidstickstoff um 1% ab- 
genommen. Die Aminofraktion war aber um 7,5% gestiegen. Noch klarer 
werden die Zahlen, wenn man lediglich die Umwandlungen innerhalb der 
löslichen Fraktion ins Auge faßt und die Ergebnisse auf diese bezieht, 








wie in der folgenden Tabelle geschehen ist. 
Tabelle 2. 
Lösl. N Ammon-N yey Amino-N 
Normalblätter .... 100 8 40 52 
Hungerblätter . . . . 100 9 20 71 














Die Werte sind der Übersichtlichkeit halber auf Ganze abgerundet. 
Die Vermehrung des Aminostickstoffs kann danach wohl nicht be- 
zweifelt werden, wenn auch seine absolute Menge eine kleine Abnahme 
erfuhr. 

Folgender kleiner Versuch dürfte einwandfrei zeigen, daB der EiweiBabbau 
in den älteren Blättern um so intensiver erfolgt, je größer die von der Pflanze 
neu angelegten Gewebe sind. Es war nämlich möglich, bei Callisia-Stecklingen 
wohl Sproßwachstum, aber gehemmtes oder fast vollständig fehlendes Wurzel- 
wachstum zu erzielen. Im Dezember 1927: wurde eine zweite Versuchsreihe mit 
abgeschnittenen Sproßenden derselben Pflanze, die auch für den ersten Versuch 
das Material geliefert hatte, angesetzt. Das Wasser im Kulturgefäß war aber nur 
einfach destilliert. Auch fehlte ihm der die Wurzelbildung fördernde Kalzium- 
zusatz. Weiter enthielt es Spuren von Kupfer aus der Destillationsapparatur. Es 
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entwickelten sich infolgedessen im Laufe der Zeit nur wenige, kiimmerlich aus- 
sehende, stark gebräunte Wurzeln. Das Wurzelwachstum war also stark ge- 
hemmt, während der SproB gesund aussah. Er erfuhr etwa denselben Längen- 
zuwachs wie bei den Pflanzen in doppelt destilliertem Wasser. Die am 23. III. 
1928 abgeschnittenen, älteren Blätter hatten folgende Zusammensetzung (Amid- 
und Aminofraktion wurden nicht bestimmt): 

















Tabelle 3. 
Gesamt-N Eiweiß-N Lösl. N Ammon-N 
0,133 0,110 0,023 0,0014 
100 82,9 17,1 1,13 


Vergleicht man das Ergebnis mit den Werten der Tabelle 1, so erkennt 
man, daß der Eiweißabbau bei weitem nicht so beträchtlich fort- 
geschritten war wie bei den Pflanzen in doppelt destilliertem Wasser. 
Während die absolute Menge (auf Frischgewicht bezogen) für den Eiweiß- 
stickstoff erheblich höher war, war die relative Menge (auf Gesamtstick- 
stoff bezogen) der löslichen Fraktion geringer. Beide Werte deuten auf 
gehemmten Eiweißabbau hin. Infolge der Unterbindung des Wurzel- 
wachstums blieb der sonst dazu benötigte Stickstoff in den Blättern. 

In Vorversuchen war bei den verschiedenen Organen der Hunger- 
pflanzen auf rein qualitativem Wege mit Hilfe mikrochemischer Reak- 
tionen (Ninhydrinreaktion, Prüfung auf Ammonsalze nach MoLisch) 
festgestellt worden, daß mit steigendem Alter der Blätter am Sproß 
abwärts die Menge Ammon- und Aminostickstoff abnahm. Im Stengel 
enthielten die jungen wachsenden Internodien mehr als die ausgewach- 
senen. Besonders deutlich war die Blaufärbung mit Ninhydrin in den 
Leitbündeln der Sproßspitze. Die nachstehende Tabelle 4 bringt eine 
Bestätigung des qualitativen Befundes durch die quantitative Analyse. 


























Tabelle 4. 

Gesamt-N | Eiweis-N | Lösl.N | Ammon-N | PP | Amino-N 
Die untersten ver- 0,076 0,061 0,015 — — — 
welkenden Blatter 100 80,3 19,7 — — — 

> - z 0,083 0,066 0,017 0,0015 0,0034 0,012 
Die Blätter darüber || 199 792 | 208 180 | 410 | 149 

Ausgewachsene junge 0,100 0,077 0,023 0,0032 0,0032 0,017 
Blatter 100 77,0 23,0 3,20 3,20 16,6 

Noch nicht ausgewach- 0,124 0,095 0,029 0,0047 0,0068 0,017 

sene, eingerollte Blat- 

ter aus der Knospe 100 76,6 23,4 3,79 5,48 14,1 


Wie aus der Tabelle zu ersehen ist, führten die jungen Blatter, die erst 
nach Beginn der Hungerperiode angelegt worden waren, den meisten 











148 H. Engel: 
Stickstoff. Mit zunehmendem Alter nahm der Gesamtstickstoff, auf 
Frischgewicht bezogen, stetig ab. Diese Gesetzmäßigkeit galt auch im 
großen und ganzen für sämtliche Einzelfraktionen. Betrachten wir aber 
die Größe des Abfalles der einzelnen löslichen N-Verbindungen, so war 
sie für den Aminostickstoff am geringsten (die Menge in den jüngsten 
Blättern=100 gesetzt). Einen weiteren Einblick in die herrschenden 
Verhältnisse bekommt man, wenn man die Werte der einzelnen N-Frak- 
tionen auf den Gesamtstickstoff bezieht. Mit steigendem Alter nahm die 
relative Menge Eiweißstickstoff zu, während umgekehrt der relative Be- 
trag der löslichen Fraktion sich verminderte. In der löslichen Fraktion 
erfuhr die Ammonsalzmenge eine ständige Abnahme, während die Ver- 
hältnisse beim Amid-N weniger klar lagen. Immerhin befand sich die 
größte Menge in den jüngsten Blättern, nahm die Summe Ammon- + Amid- 
stickstoff zu den älteren Blättern hin stetig ab. Der Aminostickstoff 
blieb fast konstant. 

In den wachsenden Zonen der Pflanze wurden wahrscheinlich die 
zugeleiteten Aminosäuren desaminiert, um den Stickstoff des dabei ent- 
stehenden Ammoniaks der Synthese des Plasmaeiweißes zur Verfügung 
zu stellen. Die Desaminierung war mit teilweiser Amidbildung ver- 
bunden. Beachtenswert dürfte an dem gesamten Analysenergebnis noch 
sein — darauf hat in letzter Zeit ganz besonders Morues (1926, 1928a) 
hingewiesen —, daß bei ernährungsphysiologischen Untersuchungen be- 
sonders auf das Alter der Organe geachtet werden muß, damit man nicht 
falschen Schlußfolgerungen anheim fällt. Alte Organe verhalten sich 
anders als junge. 

2. Tradescantia fluminensis VELL. 

Am 25. IV. 1928 wurden acht SproBenden von Tradescantia fluminensis in 
doppelt destilliertes Wasser gesetzt, dem eine Spur CaSO, beigegeben war. Am 
18. V. und 8. VI. wurden jedesmal die acht untersten Blätter entfernt und ana- 
lysiert. Die Länge der Pflanzen hatte sich ungefähr verdoppelt. Sie betrug etwa 


15 cm. Im übrigen waren dieselben Hungererscheinungen zu beobachten wie bei 
Callisia. Das Ergebnis der Bestimmungen gibt folgende Tabelle wieder. 











Tabelle 5. 
Die ältesten Blätter | Gesamt-N | Eiweiß-N | Lösl.N | Ammon-N | Poppelter | Amino-N 
0,146 0,116 0,027 0,0009 0,0028 0,023 
PER 1928 | 100 81,5 18,5 0,61 1,92 16,0 
Ammon-+ einfacher| min- 
Amid-N zusammen | destens 
0,136 0,097 0,039 0,0040 0,031 
A it 1928 | 100 71,3 28,7 2,94 22,7 

















Auch bei diesem Versuch erfolgte in den unteren Blättern Eiweiß- 
abbau und gleichzeitig erhebliche Bildung von Aminosäuren. Leider ver- 
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unglückte bei der zweiten Analyse die Ammon-N-Bestimmung, so daß 
nur noch in einem aliquoten Teil des Eiweißfiltrates die Summe der 
Ammon- und der halben Amidfraktion ermittelt werden konnte. Trotz- 
dem war es möglich, für die Aminosäuren noch einen Mindestbetrag zu 
errechnen, der sowohl absolut wie relativ die Menge, welche am 18. V. 
vorhanden war, erheblich übertraf. Allerdings erfuhr auch die Summe 
von Ammonsalz + Amidmenge eine schwache Steigerung. Vielleicht war 
diese auf beginnende Erkrankung der Blätter zurückzuführen. Die den 
Schatten liebende Tradescantia vertrug wahrscheinlich nicht die Licht- 
stärke, die im Versuchsgewächshaus in den Sommermonaten herrschte. 
Einige Blätter wurden schwarzfleckig und begannen frühzeitig zu welken. 
Der Versuch ist deshalb nicht ganz eindeutig. Weitere Versuche wurden 
mit der relativ träge reagierenden Tradescantia nicht angestellt, da sich 
der Mais als sehr viel bessere Versuchspflanze erwies. 


3. Zea mays L. 


Maiskörner wurden in feuchtem Sägemehl am Licht zur Keimung gebracht. 
Hatten die jungen Pflanzen eine Länge von etwa 8 cm erreicht, so kamen sie zur 
weiteren Bewurzelung in Leitungswasser und zwar derartig, daß die Körner in 
das Wasser eintauchten!. Als Kulturgefäße dienten 21/, Liter fassende Töpfe aus 
Jenaer Glas, die mit schwarzem Papier umwickelt waren. Der Deckel bestand 
aus Porzellan. Er war auf seiner Unterseite glasiert. Auf diese Weise war sau- 
beres Arbeiten gewährleistet und wurden die üblen Pilzbildungen, die an den 
früher benutzten Holzdeckeln häufig auftraten, unmöglich gemacht. In jedem 
Kulturgefäß befanden sich vier Pflanzen. Nachdem sich oberhalb des Kornes 
am Stengel kräftige Adventivwurzeln entwickelt hatten, wurde es samt der daran 
befindlichen Hauptwurzel abgeschnitten (Mzvius 1928). Die gut entwickelten 
Pflanzen kamen sodann in frisches Leitungswasser. Eine Stickstoffquelle stand 
ihnen also nicht mehr zur Verfügung. Sie waren daher gezwungen, mit dem Stick- 
stoff auszukommen, der ihnen bis zum Augenblick des operativen Eingriffs vom 
Endosperm zur Verfügung gestellt war. 

Am 4. VII. 1928 wurden 36 dieser Pflanzen zum Hungern angesetzt und 
zwar drei Reihen zu je drei Töpfen. Jede Reihe enthielt also zwölf Pflanzen. 
Aus Reihe 1 kamen gleich zu Beginn des Versuches die untersten, tiefgrünen 
und anthocyanfreien zwölf Blätter zur Analyse. Am 9. VII. 1928 wurden die 
entsprechenden Blätter der Reihe 2 entfernt und analysiert. Die Farbe war heller 
grün. Auch hatte sich Anthocyan gebildet. Am 11. VII. 1928 mußten auch die 
untersten Blätter der dritten Reihe verarbeitet werden, da sie schnell vergilbten. 
Die Anthocyanbildung war weiter fortgeschritten. Ein Wachstum der ältesten 
Blätter hatte kaum stattgefunden. Die Analysenergebnisse gibt umstehende 
Tabelle 6 wieder. 


Die umstehenden Zahlen lassen sehr deutlich die kräftige Auswanderung 
von gebundenem Stickstoff aus den ältesten Blättern erkennen. Auch 
hier ist es die Eiweißfraktion, die ganz besonders stark abgenommen hat. 


1 Die Körner wurden absichtlich unter Wasser getaucht, um die Stoffaus- 
wanderung zu hemmen, und um Bildung von Adventivwurzeln an der Stengel- 
basis zu erzielen. 

Pianta Bd. 7. il 














Doppelter 


Amid-N 





am 4. VIL 1928 | 


am 9. VIL. 1928 | 





am 11. VIL 1928 | 


0,243 
100 

0,183 
100 

0,146 
100 





0,220 
90,5 

0,156 
85,2 

0,118 
80,8 


0,023 
9,5 
0,027 
14,8 
0,028 
19,2 








0,0021 
0,86 
0,0023 
1,26 
0,0014 
0,96 





0,0080 
3,29 
0,0022 
1,20 
0,0024 
1,66 


0,013 
5,3 
0,022 
12,3 
0,024 
16,6 





Charakteristisch war die große Geschwindigkeit, mit welcher der Stick- 
stoffumsatz erfolgte, und die deshalb den Mais für derartige Versuche so 
geeignet macht. Es verringerten sich auch Ammon- und Amidstickstoff, 
während die Menge der Aminosäuren, sowohl absolut wie relativ, erheb- 
lich anstieg. Es ließ sich also auch hier die Beobachtung machen, daß 
bei den ältesten Blättern die Menge des Aminostickstoffs einem Maxi- 
mum zustrebt. Noch klarer veranschaulicht werden die starke Amino- 
säurebildung und der Rückgang der Ammonsalz- und Amidmenge, wenn 
die Werte auf den löslichen Stickstoff bezogen werden, wie das in 








Tabelle 7 geschehen ist. 

Tabelle 7. 

Die ältesten Blätter Lösl. N Ammon-N rg Amino-N 
am 4. VII 1928 100 9 35 56 
am 9. VII. 1928 100 9 5 81 
am 11. VII. 1928 100 5 9 86 














Nach meinem Dafürhalten befanden sich die ältesten Blätter der 
hungernden Maispflanzen im absoluten Stickstoffhunger, wenn man 
überhaupt noch bei diesen Organen von einem Hunger sprechen darf. 
Sie erhielten, da sie von den Wurzeln und auch den jüngsten Blättern 
ausgesogen und als Stickstoffquelle benutzt wurden, wie gleich noch ge- 
zeigt werden wird, nicht die geringste Zufuhr von N-Verbindungen. Sie 
befanden sich in der Zwangslage, daB sie trotz reichlichen Kohlenstoff- 
vorrats — mit Jodlésung färbten Querschnitte durch die Blätter sich 
tiefblau — ihr EiweiB energisch abbauen und abführen muBten. 

Bis zu welcher N-Fraktion erfolgte aber in den altesten Blättern dieser 
EiweiBabbau? Das charakteristische Verhalten der Aminosäuren dürfte 
einwandfrei zeigen, daß der Abbau bei diesen halt macht, und daß diese es 
sein müssen, welche auswandern. Der verminderte Gehalt an Ammon- 
salzen und Amiden scheint mir klar darauf hinzuweisen, daß eine Des- 
aminierung und Amidierung als Folge des N-Hungers nicht erfolgt. Die 
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Bedingungen, die zum Eiweißabbau führten, waren offenbar andere als 
bei Kohlehydratmangel. Dort ist die Pflanze gezwungen, ihr eigenes 
Eiweiß als Energiequelle anzugreifen. Deshalb bleibt es nicht bei der 
hydrolytischen Eiweißspaltung — denn dabei braucht noch kein Energie- 
gewinn stattzufinden —, sondern es erfolgen tiefer eingreifende Ver- 
änderungen, wie Desaminierung und Amidbildung. Die dabei frei- 
werdenden Kohlenstoffketten werden verbrannt und liefern die für das 
Leben notwendige Energie. Bei Kohlehydratmangel wird Eiweiß abgebaut, 
um oxydierbaren Kohlenstoff zu gewinnen, wobei schließlich das Ammoniak 
als Rest zurückbleiben muß (PRIANISCHNIKOw, MoTHES und andere). 
In den im Stickstoffhunger befindlichen Maispflanzen wurde Eiweiß zer- 
legt, um verfügbaren Stickstoff zu gewinnen, und so in den wachsenden 
Zonen die für die Eiweißrückbildung erforderlichen stickstoffhaltigen Bau- 
steine zu bekommen, wobei der Kohlenstoff sich anhäufen mußte. Dabei 
verschwand vorhandenes odersich bildendes Ammoniak bzw. Amid infolge 
des Kohlehydratüberflusses fast ganz. Allem Anschein nach erfolgte in 
den ältesten Blättern der Abbau der Eiweißsubstanzen auch gar nicht 
bis zum Ammoniak und, da eine gewisse Menge Ammoniak bei der 
Asparaginsynthese vorausgesetzt werden muß, bildete sich auch kein 
Asparagin. 

In einer kurzen Mitteilung berichten RuHLAnD und WerzeL (1926) 
über eine ähnliche Beobachtung. Sie zogen Begonia semperflorens, eine 
charakteristische „Säure‘‘- oder ,,Ammonpflanze“‘, die das überschüssige 
Ammoniak durch Neutralisation mit Oxalsäure entgiftet, ohne jede Stick- 
stoffquelle, wobei es zu einem starken Eiweißabbau kam. Die Menge der 
Aminosäuren erreichte ein Maximum, während die unter gewöhnlichen 
Verhältnissen außerordentlich hohe Ammonstickstoffmenge einem Mini- 
mum zustrebte. Es heißt dort: ,, Um so bemerkenswerter war der hohe 
Gehalt an Aminosäuren in diesen Kulturen, der — bezogen auf den 
Total-N — den der beiden anderen Kulturen um 70% übertraf (gemeint 
ist eine Nitrat- und eine Ammonkultur). Die Desaminierung der Amino- 
säuren erfolgt in diesen Pflanzen trotz des erheblichen Eiweißmangels 
sehr langsam.‘ Trotzdem aus jener vorläufigen Mitteilung nicht hervor- 
geht, ob die beobachtete Anhäufung der Aminosäuren in der ganzen 
Pflanze oder nur in bestimmten Organen erfolgte, erscheint sie mir sehr 
wertvoll. Man kann auf einen weitgehenden Parallelismus im Ver- 
halten der „Ammon“- und ,,Amidpflanzen“ bei völligem Stickstoffhunger 
schließen. Die Begonie als ,,Ammonpflanze“, wie auch der Mais als 
„Amidpflanze‘“, vermeiden im Stickstoffhunger die dabei überflüssige 
Entgiftung des Ammoniaks, die unter normalen Bedingungen zum 
Ammoniumoxalat bzw. zum Asparagin führt. Ammoniumoxalat und 
Asparagin sind letzten Endes als sekundär entstehende Produkte der 
Desaminierung der Aminosäuren aufzufassen. Da es jedoch in den vom 

11* 
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Eiweißabbau betroffenen Organen hungernder Pflanzen nicht zu ihrer 
dort unzweckmäßigen Bildung kommt, muß infolgedessen auch die Des- 
aminierung unterbleiben. Der Abbau muß daher bei der energischen 
Eiweißhydrolyse nur zur Anhäufung ihrer Muttersubstanzen, der Amino- 
säuren, führen. RUHLAND und WerzeL beobachteten ebenfalls den 
charakteristischen Kohlehydratüberfluß, dessen sich die untersuchten 
Begonien anscheinend durch erhöhte Atmungsintensität zu entledigen 
suchten. 


Neben den ältesten Blättern kamen gleichzeitig die Wurzeln der im Stick- 
stoffhunger befindlichen Pflanzen zur Analyse. Es war bei den Wurzeln schwerer, 
ganz zuverlässige Analysenergebnisse zu erzielen, da sich das Frischgewicht nicht 
ganz genau ermitteln läßt. Doch man konnte annehmen, daß bei stets gleicher 
Vorbehandlung einigermaßen vergleichbare Werte erhalten wurden. Häufiger 
vorgenommene Kontrollbestimmungen bestätigten stets diese Annahme. Die 

hnittenen Wurzeln kamen zunächst eine halbe Stunde lang in destilliertes 
Wasser, das fünf- bis sechsmal gewechselt wurde. Das Trocknen erfolgte durch 
Abtupfen mit Fließpapier. Sodann blieben sie noch eine halbe Stunde zwischen 
diesem liegen. Analysiert wurden stets die ganzen Wurzeln, trotzdem es 
wahrscheinlich ist, daß die Wurzelspitzen eine andere Zusammensetzung haben 
als die älteren Teilet. Eine getrennte Untersuchung stößt aber auf bedeutende 
Schwierigkeiten. Die Isolierung der Spitzen ist umständlich und zeitraubend. 
Auch sind relativ beträchtliche Mengen Substanz für eine Analyse notwendig. 
Besondere Schwierigkeiten bereitet die Befreiung der älteren Wurzelteile von den 
zahlreichen kleinen Nebenwurzeln. 

Sofort zu Beginn der Hungerperiode, am 4. VII. 1928, wurde eine Analyse 
der noch kurzen, aber kräftigen Stelzwurzeln (Adventivwurzeln) vorgenommen. 
Weitere Analysen folgten am 16. VII. und 24. VII. 1928. Die Wurzeln wuchsen 
rasch in die Länge unter Bildung zahlreicher kürzerer Nebenwurzeln. Schädi- 
gungen stellten sich nicht ein. Die Analysenergebnisse sind in folgender Tabelle 8 
zusammengestellt. 


























Tabelle 8. 

Wurzeln Gesamt-N | Eiweiß-N | Lösl.N | Ammon-N | Doppelfer | Amino-N 
wm arnnl| os | ‚ur | ons | ame | ame | nom 
em16.V111928{| 00 | aoa | 6 | 200 | a | me 
omo4.ViL1088{| oo | one | soa | 300 | 18 | 156 


Auch bei den Wurzeln erfolgte offenbar eine starke Verminderung 
der Gesamtstickstoffmenge, bei der wiederum die Eiweißfraktion, auf 
Frischgewicht bezogen, am meisten abgebaut wurde. Der Stickstoff ver- 
schwand jedoch nicht aus den Wurzeln, indem er etwa in die Sproßspitze 


1 Die Wurzelspitzen zeichneten sich z. B. dadurch aus, daß sie mit Ninhydrin 
eine ganz besonders deutliche Blaufärbung zeigten. 
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auswanderte, sondern er fand bei der- intensiven Wurzelbildung Ver- 
wendung. Er verteilte sich mehr und mehr auf das stark wachsende Wurzel- 
system, wobei seine „Konzentration“ abnehmen mußte. Die Wurzeln wuch- 
sen parasitisch auf Kosten ihrer selbst, indem hinsichtlich des Stickstoffs 
die älteren Teile das Material für die Bildung der jüngeren Wurzelspitzen 
abgaben. Es mußte bei dem starken Wurzelwachstum angenommen 
werden, daß sogar die Sprosse in Mitleidenschaft gezogen wurden. 
Weiterhin erfuhr die lösliche Fraktion eine beträchtliche absolute Ver- 
minderung, und zwar beschränkte diese sich fast völlig auf die Amino- 
säuren. Die Ammonsalzmenge verminderte sich nur unerheblich, wäh- 
rend die Amide nach anfänglicher Steigerung auf den ursprünglichen 
Wert zurücksanken, so daß dieSumme beider Fraktionen am 24. VII. 1928 
fast dieselbe war wie zu Beginn des Versuches. Beachtenswert ist jedoch, 
daß Ammonsalz- wie auch die Amidmengen von vornherein wesentlich 
höher waren als in den ältesten Blättern (vergleiche mit Tabelle 6). Auf 
den Gesamtstickstoff bezogen, hatten sich beide Fraktionen erheblich 
vermehrt, was besonders klar wird, wenn man den löslichen Stickstoff als 
Bezugsgröße wählt. Die folgende Tabelle 9 gibt die so errechneten Werte 
wieder. 

















Tabelle 9. 
Wurzeln Lösl. N Ammon-N gr 4 Amino-N 
am 4. VIL 1928 100 8 25 67 
am 16. VIL. 1928 100 8 47 45 
am 24. VII. 1928 100 10 39 51 





Offenbar lagen die Verhältnisse in den Wurzeln weniger übersichtlich 
als in den Blättern. Synthese und Abbau spielten sich dicht nebenein- 
ander ab. In den Wurzelspitzen diirften die aufbauenden, in den älteren 
Teilen die abbauenden Vorgänge überwiegen. Immerhin glaube ich, an 
Hand der Werte in den beiden obigen Tabellen eine Deutung der Ver- 
haltnisse geben zu kônnen. 

Schon von Beginn der Hungerperiode an muBten die Mengen des 
Ammon- und Amidstickstoffs héher sein als in den Blattern. Die Ursache 
dürfte in einem Kohlenstoffmangel oder besser gesagt, in einem starken 
Kohlenstoffverbrauch zu erblicken sein; denn infolge der starken Ver- 
mehrung der Zellwandsubstanzen und infolge des Fehlens photosynthe- 
tischer Vorgänge in den Wurzeln muBte ihre Versorgung mit gebun- 
denem Kohlenstoff schwieriger sein als in den Blättern. Da jedoch der 
gesamte Stickstoffhaushalt eines Organes weitgehend von der jeweils 
anwesenden Kohlehydratmenge beherrscht wird, indem ein gewisses 
Kohlenstoffdefizit die Bildung von Ammon- und Amidstickstoff be- 
günstigt bzw. diesen weniger schnell zum Verschwinden bringt, mußte 
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sich in den Wurzeln das Gleichgewicht zugunsten des Ammoniaks bzw. des 
Asparagins verschieben. Die im Verlaufe des Hungerns sich einstellende 
starke Verminderung des Aminostickstoffs wird mit dem starken Wachs- 
tum der Wurzeln in Beziehung gebracht werden kénnen. Die Anlage 
zahlreicher neuer, lebender Zellen erforderte naturgemäß große Mengen 
von gebundenem Stickstoff. Mit der Abnahme des Wurzelwachstums 
am Ende des Versuches erfolgte auch wieder ein geringer relativer An- 
stieg des Aminostickstoffs, mit dem ein Wiederabsinken der Amidmenge 
Hand in Hand ging. Mit der Verminderung des Wurzelwachstums mußte 
sich auch der die Amidmenge stark beeinflussende Kohlehydratmangel 
ausgleichen. Eine getrennte Untersuchung der Spitzen und ausgewach- 
senen Teile der Wurzeln, bei Berücksichtigung auch ihres Kohlehydrat- 
umsatzes, würde gewiß eine weitere Klärung der Verhältnisse bringen. 

Nachdem die Pflanzen etwa 3 Wochen gehungert hatten, wurden auch die 
übrigen Blätter analysiert. Das Grün der zweituntersten Blätter hatte sich — 
die ältesten Blätter waren inzwischen für die Analysen verbraucht worden — 
erheblich aufgehellt. Sie waren offenbar in dieselbe Zwangslage geraten wie vor- 
her die ältesten Blätter: sie mußten ihren Stickstoff an die Meristeme abliefern. 
Die nach oben folgenden und die jüngsten Blätter waren tiefer grün gefärbt. 
Durchschnittlich trug jede Pflanze vier bis fünf kleine Blätter. Der Vollständig- 
keit halber sind in der folgenden Tabelle 10 die Werte für die ältesten Blätter 
vom 11. VII. 1928 wiederholt (siehe Tabelle 6). 


Tabelle 10. 





Gesamt- | Eiweiß- Lösl.X Ammon- | Doppelter 


N N .- N | Amia-y | Amino-N 





0,146| 0,118 | 0,028 | 0,0014 | 0,0024 | 0,024 
100 80,8 19,2 0,96 1,66 16,6 
Die darüber folg. | 0,129] 0,108 | 0,021 | 0,0014 | 0,0050 | 0,015 
am 20. VII. 1928 100 83,7 16,3 1,08 3,87 11,3 

0,130} 0,112 | 0,018 | 0,0010 verunglückt 
f 
l 




















am 23. VIL 1928 100 86,2 | 13,8 | 0,77 _ - 
Die jüngsten Blätter 0,195} 0,176 | 0,019 | 0,0013 | 0,0034 | 0,014 
am 23. VII. 1928 100 90,2 9,80 | 0,66 | 1,74 7,4 


Die Gesamtstickstoffmenge der am 20. VII. 1928 zu unterst befind- 
lichen Blatter betrug an diesem Tage nur noch 0,129% des Frisch- 
gewichtes. Damit war die Entleerung so weit fortgeschritten, daB der 
Betrag, den die schon am 11.VII. 1928 entfernten ältesten Blatter noch 
aufzuweisen hatten, erheblich unterschritten war. Ungeklärt blieb bei die- 
sen Blättern der erhöhte Amidgehalt, der vielleicht auf einen Analysen- 
fehler zurückgeführt werden muß. Die am 23. VII. 1928 analysierten 
zweitjüngsten Blätter unterscheiden sich nur wenig von den vorhergehen- 
den. Leider ging infolge Überschäumens bei der Vakuumdestillation 
die Amidbestimmung verloren. Die Eiweißfraktion war etwas höher. 
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Der lösliche Stickstoff war herabgesetzt, wahrscheinlich auf Kosten der 
Aminosäuren. Die jüngsten und kleinsten Blätter, welche erst im Ver- 
lauf der Hungerperiode angelegt worden waren, übertrafen an Gesamt- 
stickstoff erwartungsgemäß alle übrigen ganz erheblich. Absolut wie 
relativ näherte sich bei den jungen Blättern das Verhältnis der einzelnen 
N-Fraktionen zueinander demjenigen bei Pflanzen, deren Stiekstoff- 
versorgung normal war. So war das Verhältnis der Fraktionen zum Ge- 
samtstickstoff fast ein gleiches wie in den ältesten Blättern zu Beginn 
des Versuches am 4. VII.1928 (siehe Tabelle6). Es verhielt sich dort z.B. 
der lösliche Stickstoff : Gesamtstickstoff wie annähernd 1:10. Dieses 
Verhältnis wurde bei einer Anzahl weiterer normaler Maisblätter stets 
wiedergefunden. 

Ziehen wir einen Vergleich zwischen den an Maisblättern verschiede- 
nen Alters und zu verschiedenen Zeiten gewonnenen Ergebnissen (Ta- 
belle 10), so ergeben sich folgende Gesetzmäßigkeiten. Die Eiweißmenge 
ist absolut wie auch relativ um so größer, je jünger das Blatt ist. Stei- 
gender Gehalt an Eiweißstickstoff ist von einem Abfall der Menge des 
löslichen Stickstoffs begleitet. Die Verminderung der löslichen N-Frak- 
tion ist in erster Linie eine Folge der Abnahme des Aminostickstoffs. 
Bei den jüngsten Blättern der Hungerpflanzen lagen allem Anschein nach 
die Verhältnisse gerade umgekehrt wie in den ältesten Blättern. Dort Eiweiß- 
zerfall unter Bildung von Aminosäuren, oben in der Pflanze kräftige 
Synthese unter Verbrauch der zugeströmten Aminosäuren. Dieses steht 
scheinbar in Widerspruch mit dem von mir bei Callisia erhaltenen Er- 
gebnis, bei dem die lösliche Fraktion zum Vegetationspunkt hin anstieg 
(siehe Tabelle 4). Folgende Erklärung möchte ich jedoch für das schein- 
bar außergewöhnliche Verhalten der jüngsten Maisblätter anführen. Der 
Eiweißhunger der Maispflanze, die sich im Gegensatz zu Callisia durch 
starkes Wachstum und dadurch bedingte Steigerung der Stoffwechsel- 
vorgänge auszeichnet, ist bei Mangel an Stickstoff so groß, daß fast aller 
verfügbare Stickstoff zur Eiweißsynthese in den wachsenden grünen 
Organen Verwendung findet. Diese versuchen, die Unterbilanz in der 
Eiweißmenge möglichst zu beseitigen. Im Gegensatz zu den Verhält- 
nissen bei den Wurzeln wird dieses durch die ungehemmte Kohlehydrat- 
versorgung erleichtert. Wie weiter unten gezeigt werden wird, finden 
sich bei Maispflanzen, die in vollständiger Nährlösung unter normaler 
N-Versorgung aufwachsen, dieselben Erscheinungen wie bei Callisia. 
Da in solchen Pflanzen eine ausreichende N-Versorgung gesichert ist, 
brauchen sie nicht so haushälterisch mit dem Stickstoff umzugehen. Es 
kommt in der Tat an den Stellen starken Zustromes und erhöhten Be- 
darfs, nämlich in den jüngsten Blättern, zu einer Vermehrung der lös- 
lichen N-Verbindungen gegenüber den älteren Organen (Tabelle 11). 
Callisia dagegen ist eine Schattenpflanze mit verhältnismäßig lang- 
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samem und daher auch geringem Stoffumsatz. Zudem hat die Pflanze 
einen nur geringen Eiweißbedarf. Der Eiweißhunger wird sich bei ge- 
hemmter N-Versorgung nicht so entschieden bemerkbar machen wie bei 
den Maispflanzen. Wir werden daher in den jüngsten Blättern hungern- 
der Callisia-Stecklinge Verhältnisse erwarten müssen, die von denen 
normal ernährter junger Maisblätter (normaler junger Blätter überhaupt) 
nicht sehr viel abweichen. Zugeströmte lösliche N-Verbindungen werden 
nicht so schnell verbraucht. Es kann trotz des in jüngeren Teilen der 
Pflanze stets regeren Stoffverbrauches auch im Stickstoffhunger zu einer 
Steigerung der löslichen Fraktion kommen. Auch mag noch erwähnt 
sein, daß Callisia im Winter gezogen und untersucht wurde, während der 
Mais in der Lichtfülle der Julimonate wuchs. 

Zum Schluß will ich noch über einen weiteren Versuch berichten. Von den 


am 4. VII. 1928 zum Hungern angesetzten Maispflanzen wurden am gleichen 
Tage einige in vollständige Nährlösung, der NH,NO, als Stickstoffquelle zuge- 

setzt war, überführt. Die Menge Ammonsalz betrug 750 mg im Liter, der p,-Wert 
lag konstant bei 5,0. Die Pflanzen entwickelten sich sehr gut. Sie übertrafen 
nach kurzer Zeit die Hungerexemplare an Stattlichkeit der Blätter und an Länge 
des Sprosses um ein Vielfaches. Am 27. VII. 1928 wurden die ältesten Blätter 
abgeschnitten und analysiert. Sie waren völlig gesund. Die Farbe war tiefgrün. 
An Größe hatten sie allerdings nicht mehr zugenommen. Wie erwähnt, begannen 
die entsprechenden Blätter der Hungerpflanzen schon am 11. VII. 1928 zu ver- 
gilben und abzusterben. In der folgenden Tabelle sind die Ergebnisse angegeben, 
welche die Analyse der ältesten Blätter am 4. VII. und am 27. VII. 1928 hin- 
sichtlich ihres N-Haushaltes lieferte. Es wurden der Einfachheit halber auch 
die Werte für die jüngsten Blätter der Ammoniumnitratpflanzen hinzugefügt. 


Tabelle 11. 





Gesamt- | Eiweiß- Ammon- | Doppelter sh 
N N Lösl. N N Amid-N Amino-N 





Die ältesten Blätter 0,243| 0,220 | 0,023 | 0,0021 | 0,0080 | 0,013 
am 4. VIL 1928 100 90,5 9,5 10,86 | 3,29 5,30 
Dieselben 0,307] 0,279 | 0,028 | 0,0021 | 0,0054 | 0,020 
am 27. VII. 1928 100 90,9 9,1 | 0,68 | 1,43 7,00 
Junge Blatter | 0471| 0,351 | 0,120 | 0,0093 | 0,036 | 0,075 
am 27. VIL 1928 100 743 |257 |197 | 7,64 | 16,1 


Bei den jungen Blättern kamen infolge ihrer Größe nur gleiche Zonen 
(5—6 cm) aus der Mitte des Blattes zur Verwendung. Vergleichen wir die 
an den ältesten Blättern zu den beiden angebenen Zeiten gefundenen 
Werte miteinander, so hatte, auf Frischgewicht bezogen, die Eiweiß- 
fraktion beträchtlich zugenommen. : Die Menge des Ammonstickstoffs 
war trotz der Ammonfütterung unverändert, das Amid hatte sich sogar 
vermindert. Das Verhältnis löslicher Stickstoff : Gesamtstickstoff hatte 
sich nur unwesentlich verschoben. Es betrug in beiden Fällen rund 1:10. 
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Offenbar war der Abbau der Eiweißsubstanzen, der, wie ich vorher ge- 
zeigt habe, in den ältesten Blättern der hungernden Pflanzen mit großer 
Intensität erfolgte, durch die Gegenwart des Ammonsalzes in der Nähr- 
lösung nicht allein aufgehalten worden, sondern das Eiweiß hatte noch 
eine erhebliche Vermehrung erfahren. Die ältesten Blätter hatten also 
in dem Augenblick, wo das Korn mitsamt dem Nährgewebe entfernt 
wurde, noch keineswegs das Vermögen intensiver Eiweißbildung ein- 
gebüßt. Diese war bei den Hungerpflanzen nur zwangsläufig zum Still- 
stand gekommen. Es war nur eine künstliche Alterung bewirkt worden. 
Der Eiweißabbau setzte nicht als Folge natürlichen Alters ein, wie ihn 
Morses (1926) näher untersuchte. Daher ergab sich eine Reihe von 
Unterschieden im Vergleich zu den von Morus erhaltenen Ergebnissen. 
Moruzs beobachtete z. B. nicht jene Zunahme der Aminosäuren, die ich 
stets feststellen konnte, und die ich als Folge des N-Hungers gedeutet 
habe. Über den Eiweißabbau in alten Blättern äußerte sich MorHzs 
(1928b, allerdings in anderem Zusammenhang, bei Beobachtung des N- 
Umsatzes welkender Blätter, der sich jedoch allem Anschein nach von 
demjenigen beim Altern prinzipiell nicht unterscheidet): ‚‚So werden in 
ihnen enorme Mengen von Reserveeiweißen mit großer Geschwindigkeit 
abgebaut, die primären Spaltprodukte teilweise auf oxydativem Wege 
umgewandelt und in der Form von Asparagin oder Glutamin fort- 
geschafft. Dieser lösliche Stickstoff wandert, soweit er nicht in den 
Achsenorganen liegen bleibt, in die jungen Blätter, in denen wir bei ge- 
nügendem Wassergehalt intensive Eiweißsynthese beobachten.‘ 

Bei den ältesten Blättern der hungernden Pflanzen war bekanntlich 
(Tabelle 6) eine Zunahme des Aminostickstoffs erfolgt. Dieselbe Er- 
scheinung ließ sich auch bei den mit Stickstoff normal versorgten ältesten 
Blättern der Ammoniumnitratpflanzen beobachten (Tabelle 11). Es be- 
stand also der gleiche Vorgang in beiden Fällen. Forschen wir aber nach 
der Ursache, so war sie grundverschieden, dort Stickstoffmangel und Eiweiß- 
abbau unter Bildung von Aminosäuren, hier ständige Stickstoffzufuhr und 
infolgedessen Synthese von Aminosäuren und weiterhin Aufbau von Ei- 
weißsubstanzen. Die Assimilationsbedingungen waren in beiden Fällen 
dieselben. 

Bei weitem die stärkste Anreicherung an allen Stickstofffraktionen 
erfuhren durch die Ammonsalzfütterung die jungen Blätter (Tabelle 11). 
Das aufgenommene Ammoniak bzw. die schon in den Wurzeln (siehe 
nachfolgende Tabelle 12) daraus gebildeten organischen Ammonsalze, 
Amide und Aminosäuren wurden augenscheinlich besonders in die jungen 
Blätter der Pflanze abgeleitet. Sie führten dort nicht allein zu einer 
außerordentlichen Steigerung der löslichen N-Fraktion, sondern auch zu 
einer starken Vermehrung der Eiweißverbindungen. Dabei wurde der 
Amidstickstoff relativ am stärksten angehäuft. Unter den günstigen 
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Assimilationsbedingungen konnten zwar geniigend Kohlehydratmengen 
herbeigeschafft werden, um das eingedrungene Ammoniak zu entgiften, 
aber der N-Bedarf zur Eiweißsynthese war nicht mehr so groß, um alles 
Amid zu verbrauchen bzw. um es erst gar nicht zu seiner Entstehung 
kommen zu lassen. Das Asparagin muBte sich neben den Aminosäuren 
in den jungen Blättern ansammeln. 

Auch bei den Wurzeln hatte sich die Gegenwart der Ammonlösung für den 
Stickstoffhaushalt in giinstigem Sinne ausgewirkt, wie aus der nachfolgenden 
Tabelle 12 zu ersehen ist. Die Wurzeln waren kräftig gebaut, die Farbe schnee- 
weiB. Sie waren jedoch zerbrechlicher als diejenigen der Hungerpflanzen, welche 
sich durch Schlankheit und groBe Zähigkeit auszeichneten. Jene Zerbrechlichkeit 
machte sich in charakteristischer Weise beim Zerreiben der Wurzeln im Môrser 
bemerkbar. Die Zerkleinerung mit dem Pistill war leicht und verlief rasch, wäh- 
rend die Wurzeln der Hungerpflanzen sich nur schwer zermörsern ließen. 


Tabelle 12. 





Wurzeln Gesamt-N | Eiweiß-N | Lös.N | Ammon-N PRE Amino-N 





am 4.VIL 1928 0,173 0,125 0,048 | 0,0036 0,012 0,032 




















(sieh. Tabelle 8) || 100 72,3 27,7 2,08 6,93 18,7 
0212 | 0,153 | 0,059 | 0,0059 | 0,014 0,039 
m 1928 | 100 72,2 27,8 2,78 6,60 18,4 


Bezogen auf Frischgewicht hatten sämtliche Fraktionen zugenom- 
men, ein deutlicher Beweis offenbar für die synthetischen Fähigkeiten der 
Wurzeln. Eine besondere Steigerung erfuhr erwartungsgemäß der 
Ammonstickstoff. Relativ, also bezogen auf den Gesamt-N, waren alle 
Werte fast unverändert. Das Verhältnis löslicher Stickstoff : Gesamt- 
stickstoff war z. B. 3 : 10 geblieben. Beachtenswert erscheint mir noch 
ein Vergleich der Wurzeln mit den jungen Blättern. Die N-haltigen Bau- 
steine des Eiweiß, welche schon in den Wurzeln gebildet werden, gelangen 
vornehmlich zu den jungen Blättern, wo ihre ständige Zufuhr es schließ- 
lich zu einer Stauung der löslichen Fraktion kommen läßt. Am 27. VII. 
1928 war die Menge des lôslichen Stickstoffs in den jungen Blättern schon 
um mehr als 100% höher als in den Wurzeln. 


Zusammenfassung der wichtigsten Ergebnisse. 

Bei völligem Stickstoffhunger ernährt sich die Pflanze auf Kosten des 
gebundenen Stickstoffs ihrer älteren Organe, der in die jüngeren Teile 
abwandert. Dabei vergilben die älteren Blätter und sterben ab. Der 
Tod erfolgt früher als bei natürlich gealterten Blättern. 

Die Wurzeln nehmen außerordentlich an Länge zu. Die wachsenden 
Wurzelteile decken ihren Bedarf an Stickstoff aus den älteren Wurzel- 
partien. Dabei findet allem Anschein nach auch eine Einwanderung von 
Stickstoffverbindungen aus den vergilbenden Blättern statt. 
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Bevor der Stickstoff auswandert, wird das EiweiB unter Bildung von 
Aminosäuren hydrolytisch gespalten und in lésliche Form überführt. Die 
Aminosäuren wandern aus. Eine Desaminierung derselben findet in den 
vom Abbau betroffenen Organen nicht statt, jedenfalls läBt sie sich ana- 
lytisch nicht erkennen. 

Erst in den wachsenden jiingeren Teilen der Pflanze werden die 
Aminosäuren verbraucht und zur Rückbildung von Eiweiß verwendet. 

Da sich (beim Mais) in den jüngsten Blättern das Verhältnis gebun- 
dener Kohlenstoff : gebundenem Stickstoff zugunsten des Kohlenstoffs 
verschiebt, kommt es dort zu keiner Steigerung der Ammon- und Amid- 
menge, die bei normaler Stickstoffzufuhr stets eintritt. In den Wurzeln 
dagegen, die vollständig hinsichtlich ihrer Kohlehydratversorgung vom 
Sproß abhängig sind und zudem infolge ihres starken Wachstums als 
Bau- und Betriebsstoffe einen großen Bedarf an Kohlenstoff haben, 
kommt es zu einer begrenzten Ansammlung von Ammon- und Amidstick- 
stoff; denn es verschiebt sich hier das Verhältnis gebundener Kohlenstoff : 
gebundenem Stickstoff etwas stärker zugunsten des Stickstoffs. 


Allgemeine Besprechung der Ergebnisse. 

Unter Zugrundelegung der Beobachtungen PRIANISCHNIKOWS, daß 
der Stickstoffumsatz in den grünen Pflanzen in weitem Maße von der zur 
Verfügung stehenden Menge an gebundenem Kohlenstoff beherrscht 
wird, lassen sich meine Versuchsergebnisse sehr wohl erklären, und es 
dürfte daher in ihnen eine weitere Stütze der Richtigkeit der Ansichten des 
russischen Forschers zu erblicken sein. In allen Teilen der untersuchten 
Maispflanze war die Kohlehydratmenge der begrenzende Faktor für die 
jeweils vorhandene Menge Ammonsalze und Asparagin. Ältere Blätter, 
die dem Licht ausgesetzt waren, und die aus dem Nährmedium keine Zu- 
fuhr an gebundenem Stickstoff erhielten, zeigten nur geringe Mengen 
Ammon- und Amidstickstoff, obwohl sie gezwungen waren, ihr Eiweiß 
abzubauen. Daraus dürfen wir schließen, daß entweder der Abbau nur 
bis zu den Aminosäuren ging, eine Ansicht, die mir auf Grund meiner 
Beobachtungen die richtige zu sein scheint, oder aber, wenn der Zerfall 
bis zum Ammoniak erfolgte, daß dieses unverzüglich wieder zu Amino- 
säuren rückverwandelt wurde. Auch in den jungen Blättern der Hunger- 
pflanzen waren die Mengen des präformierten Ammoniaks und des 
Asparagins äußerst gering, während es bei normaler Stickstoffernährung 
dort stets zu einer gewissen Anhäufung kommt. Bei dem großen Mangel 
an Stickstoff und der ausreichenden Versorgung mit Kohlehydraten 
— auch der hohe Eiweißbedarf der Maispflanzen wird eine Rolle gespielt 
haben — wird das dort sich bildende Ammoniak bzw. das Amid und die 
Aminosäuren sofort wieder zur Eiweißsynthese verwendet. In den 
Wurzeln kam es zu einer leichten Erhöhung der Ammonsalz- und Aspara- 
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ginmenge, da dort, wie schon auseirandergesetzt, ein gewisser Kohle- 
hydratmangel herrschte. 


Allen bisher gemachten Beobachtungen iiber Entstehung und Ver- 
bleib des Ammoniaks in den grünen Pflanzen wird, wie schon Kosry- 
TSCHEW in seinem Lehrbuch der Pflanzenphysiologie (1926) angedeutet 
hat, ein System gekoppelter, beweglicher chemischer Gleichgewichte zu- 
grunde liegen. An Hand unserer bisherigen Kenntnisse und auf Grund 
meiner Versuchsergebnisse bin ich, um die Beziehungen zwischen den 
hier herrschenden Gleichgewichten verständlich zu machen, zur Auf- 
stellung des folgenden Schemas gelangt. Die ausgezogenen Pfeile be- 
deuten den Weg des Stickstoffs zu seinen verschiedenen Bindungsformen, 
die gestrichelten zeigen den Weg des Kohlenstoffs, soweit dieser ihn in 


stickstofffreier Bindung zuriicklegt. 


Eiweißverbindungen 
| 
| Aminosäuren 
À 
Asparagin ----------------- 





i> Ammoniak ‘Koblenstofskelet (organische Säuren) 


pen © Stickstofiquelle «iit Kohlehydrate 
: : A 





Geben wir einer Pflanze als N-Quelle im Nährmedium z.B. (NH,)SO,, 
so dringt der Stickstoff hauptsächlich in Form von NH;-Molekiilen in die 
Wurzelzellen ein, während H,SO, zurückbleibt (physiologische Azidität 
der Ammoniumsalze). Über die Intensität der Aufnahme durch die 
Zelle entscheidet die im Nährmedium herrschende NH;-Tension (ME- 
vius 1928). Neue Untersuchungen, die in Kürze beendet werden, 
haben dieses noch weiter bestätigt.. Das eingedrungene Ammoniak 
wird sehr wahrscheinlich durch in der Zelle befindliche organische 
Säuren (Oxysäuren, Ketosäuren), die ihren Ursprung den Kohlehydra- 
ten verdanken miissen, neutralisiert. Aus den organischen NH,-Salzen 
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dürften, eventuell nach Verknüpfung mit weiteren Kohlenstoffketten, 
unter Dehydratationserscheinungen die Aminosäuren entstehen. Aus 
diesen gehen bekanntlich, unter weiterer Dehydratation, die Eiweiß- 
verbindungen hervor. Dieser Weg des Stickstoffs von seiner anorga- 
nischen Bindung bis zu den Eiweißsubstanzen ist im Gleichgewichte- 
system durch die nach oben zeigenden, ausgezogenen Pfeile ange- 
deutet. Ist Ammoniak im Vergleich zu den N-freien Verbindungen 
im Überschuß vorhanden, oder ist bei genügendem Vorrat an Kohle- 
hydraten der Eiweißbedarf der Pflanze gering, so kann durch weitere 
Dehydratation, wobei auch Oxydationsvorgänge eine Rolle spielen, 
aus den Aminosäuren Asparagin entstehen. Dieser Seitenweg des N-Um- 
satzes ist in obigem Schema durch den von den Aminosäuren abwärts 
gerichteten, geknickten und den vom Ammoniak zum Asparagin auf- 
wärtsgerichteten Pfeil angedeutet. Nach PRIANISCHNIKOWs Annahme 
(1899) könnte der Chemismus der Asparaginsynthese wie folgt verlaufen : 
„Damit Asparagin, welches zwei NH,-Gruppen in seinem Molekül ent- 
hält, aus Amidosäuren *, welche nur eine solche Gruppe enthalten, sich 
bilden kann, müssen zwei Amidosäurenmoleküle am Prozesse beteiligt 
sein, wobei ein Molekül einen tiefen Zerfall (wahrscheinlich Oxydation, 
ohne welche sich schwer das Austreten der NH,-Gruppe vorstellen läßt) 
erleiden, während das andere nur bis zur Asparaginsäure oxydiert werden 
muß, im Verein mit dem Rest vom ersten Molekül wird dann asparagin- 
saures Ammonium gebildet, aus welchem schon Asparagin entsteht.‘ 
Dabei wird es meines Erachtens gleichgültig sein, ob jener „Rest vom 
ersten Molekül‘, nämlich das Ammoniak, durch Desaminierung in der 
Zelle gebildet wird oder von außen als solches in diese eindringt, um sich 
sodann an das schon präformierte Kohlenstoffgerüst anzulagern. Im 
letzten Falle ist allerdings festzustellen, ob bei der Totalsynthese des 
Asparagins zuerst die Aminogruppe und darauf folgend die Amido- 
gruppe in das Kohlenstoffgerüst eingeführt wird, oder ob der Vorgang 
umgekehrt verläuft (SmmNnow 1923). Je nach Eiweißbedarf und Kohle- 
hydratvorrat wird sodann das in diesem Falle als Reservestoff oder als 
Entgiftungsprodukt dienende Asparagin wieder völlig desaminiert, wo- 
bei sein Kohlenstoffgerüst anscheinend abgebaut und weitgehend ver- 
brannt wird (BUTKEwITscH 1909, 1912, KostYTscHew 1926). In obigem 
Schema ist dieser Abbau des Asparagins durch die von ihm nach unten 
gehenden Pfeile charakterisiert. 

Bei Kohlehydratmangel setzt starker Eiweißabbau ein. Es beginnt 
das Gleichgewichtssystem sich in Richtung der abwärts gerichteten Pfeile 
zu verschieben, und zwar um so stärker, je mehr die N-freien organischen 
Kohlenstoffverbindungen infolge der Atmung verschwinden. Es muß 
eine Gleichgewichtsverschiebung zugunsten der N-freien Verbindungen 
1 Gemeint sind Aminosäuren. 
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unter Aufspaltung der organischen stickstoffhaltigen Molekiile erfolgen. 
Die primär aus Eiweiß entstandenen Aminosäuren werden desaminiert 
und die frei werdenden Kohlenstoffgerüste als weiteres Atmungsmaterial 
verwendet (abwärts gerichtete Pfeile). Dabei kann es, solange noch ein 
gewisser Kohlenstoffvorrat vorhanden ist, wie schon ausgeführt, zur 
Asparaginsynthese kommen. Der Stickstoff beschreitet in obigem 
Schema mit gesteigerter Intensität den durch die zum Asparagin zeigen- 
den Pfeile angedeuteten Nebenweg. Der für die Pflanze äußerst wert- 
volle Stickstoff „konzentriert“ sich im Asparagin und bleibt somit 
dem Organismus erhalten. In anderen Pflanzen, den ‚„Säurepflanzen‘ 
(RuHLAND und WerzeL 1926), übernimmt vornehmlich Oxalsäure, die 
allem Anschein nach in diesem Falle aus den bei der Desaminierung der 
Aminosäuren verbleibenden Kohlenstoffresten hervorgeht, die Aufgabe, 
das Ammoniak zu entgiften. Bei diesen Pflanzen wird somit das Am- 
moniak in einer Weise gespeichert, die im Vergleich zum Asparagin als 
noch ökonomischer zu bezeichnen ist (oxalsaures Ammonium :). Dabei 
muß natürlich eine große aktuelle Azidität in der Zelle vorhanden sein, 
damit die durch die hydrolytische Spaltung der organischen NH, -Salze 
bedingte NH;-Tension in geringen Grenzen bleibt. Bei völliger Kohlen- 
stoffverarmung wird schließlich auch der letzte Rest der am Stickstoff 
noch befindlichen Kohlenstoffatome, wenigstens bei den ,,Amidpflanzen“ 
infolge der Atmung angegriffen (siehe im Gleichgewichtssystem die vom 
Asparagin abwärts gerichteten Pfeile). Es kommt zur Ammoniak- 
anhäufung und Vergiftung. Diese erzwungene ‚‚Eiweißatmung‘“ unter- 
scheidet sich letzten Endes nur dadurch von der Kohlehydratatmung, 
daß ein N-Rest — das Ammoniak — zurückbleibt, den die Pflanze nicht 
weiter zu verbrennen vermag, während die übrigen Atmungsendprodukte 
in beiden Fällen die gleichen sind. Handelt es sich wirklich bei diesen 
N-Umsätzen um verschiebbare Gleichgewichte, so muß verlangt werden, 
daß auch bei Pflanzen, die hinsichtlich ihrer Stickstoff- und Kohlenstoff- 
versorgung normal ernährt worden sind, jene in meinem Schema auf- 
geführten Substanzen stets vorkommen. Auch bei diesen Pflanzen wird 
der oben skizzierte N-Umsatz stetig verlaufen. Er tritt klarer hervor, 
wenn man ihm eine bevorzugte Richtung aufzwingt. So findet man denn 
auch beispislsweise in normal ernährten Pflanzen regelmäßig Ammon- 
salze. Es ist das Ammoniak ,,die erste, so auch die letzte Stufe in den 
Umwandlungen der stickstoffhaltigen Stoffe in den Pflanzen, Alpha und 
Omega dieses Prozesses‘ (PRIANISCHNIKOW 1922). 

Wie wird sich nun der völlige Stickstoffmangel in obigem System be- 
merkbar machen? Der gebundene Stickstoff erfährt in der Pflanze keine 
Zunahme mehr, während die Kohlehydratmenge anwächst. Das Gleich- 
gewicht verschiebt sich also in den grünen wachsenden Teilen in Rich- 
1 Beim Asparagin verhält sich C: N = 2:1; beim Ammoniamoxalat wie 1 :1. 
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tung der nach oben zeigenden Pfeile. Vorhandenes Ammoniak muB sich 
dabei in seine kohlenstoffreichste Bindung begeben, das heißt, es ver- 
wandelt sich möglichst vollständig in Eiweiß. Dabei verschwindet natür- 
lich auch der im Asparagin „konzentrierte“ Stickstoff und wird auf- 
gebraucht. Wenn es nun in den ältesten Blättern der hungernden Pflan- 
zen trotzdem zum Eiweißabbau kommt, bestehen jedoch keine Schwierig- 
keiten, diese Erscheinung in das System einzuordnen. Das Fehlen 
jeglicher Zufuhr von gebundenem Stickstoff aus der Nährlösung zu den 
Meristemen zwingt diese dazu, ihren N-Bedarf bei den älteren Organen 
zu decken. Das dort vorhandene Reserveeiweiß muß mobilisiert und in 
für die Auswanderung geeignete, lösliche Verbindungen überführt werden. 
Der notwendig gewordene Eiweißabbau vollzieht sich jedoch nur in 
Bahnen, die nicht direkt von der Kohlehydratmenge beeinflußbar sind. 
Er geht also nur bis zu den Aminosäuren. In dieser Form wandert der 
Stickstoff aus. Bei ihrer Desaminierung würde sich unverzüglich 
der Kohlehydratüberschuß geltend machen, der das Ammoniak sofort 
wieder in Richtung der nach oben zeigenden Pfeile abdrängt. Die 
Ammonsalz- und Amidmenge befindet sich demnach bei den älteren 
Organen im Minimum, während die Quantität der Aminosäuren ein 
Maximum erreicht, wie das auch für die älteren Blätter hungernder 
Callisia-, Tradescantia- und Maispflanzen einwandfrei nachgewiesen 
werden konnte. 


Es ist mir eine angenehme Pflicht, an dieser Stelle Herrn Prof. 
Dr. BEeN&oKE für die stete Förderung meiner Arbeiten, Herrn Privat- 
dozent Dr. Mzvrus für die zahlreichen Ratschläge und Winke und der 
Notgemeinschaft der deutschen Wissenschaft für ihre materielle Unter- 
stützung meinen herzlichsten Dank auszusprechen. 
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ALLMAHLICHES IMMUNWERDEN GEGEN MISTELBEFALL. 
Von 
E. HEINRICHER. 
Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 30. November 1928.) 


In den Denkschriften der Akademie der Wissenschaften in Wien ver- 
öffentlichte ich 1916 eine umfangreichere Abhandlung mit dem Haupt- 
titel „Der Kampf zwischen Mistel und Birnbaum‘:. Ich unterschied 
unter den Birnbäumen: 1. Echt immune (natürlich immune), auf denen 
die Mistelkeime, ohne irgendwelche Erkrankungserscheinungen hervor- 
zurufen, ohne einzudringen, absterben. 

2. Unecht immune, bei denen die Mistelkeime infolge Giftwirkung 
einen Krankheitszustand hervorrufen, der sich in starken Reaktionen 
äußert. Durch sie wird auch auf diesen Rassen das Aufkommen der 
Misteln verhindert. 

3. Nicht immune; solche Birnbäume gestatten das Aufkommen von 
Mistelpflanzen, ohne daß, wenigstens zunächst, Reaktionen auf Gift- 
wirkung zutage treten. 

In der gleichen Abhandlung habe ich auch die bemerkenswerte Tat- 
sache mitgeteilt, daß unecht immune Bäume, die auf eine erste Infektion 
heftige Reaktionen äußerten, auf eine folgende keine oder minimale, ört- 
lich begrenzte ergaben und die Mistelkeime bald abstarben. Es lag also 
der Fall vor, daß allem Anschein nach der durch die erste Infektion hervor- 
gerufene Krankheitszustand zur Immunität (aktiver Immunisierung) geführt 
habe. Der einzige bisher innerhalb des Pflanzenreiches bekannte Fall 
solcher Art. 

Diese später erlangte Immunität wurde nachgewiesen : erstens für eine 
unbestimmte Birnsorte, die auf die erste Reaktion heftigst reagiert hatte, 
auf eine zweite und dritte sich aber immun erwies; zweitens für vier be- 
nannte Kultursorten, die gleichfalls durch die erste Infektion sehr stark 
geschädigt, einer zweiten gegenüber aber immun geworden zu sein 
schienen. Das betraf: a) einen Speckbirnbaum, b) die Gute Luise von 
Avranches, c) Diels Butterbirnbaum und d) die Gute Graue. 

Wie ich späterhin erkannte und zu beobachten Gelegenheit hatte, traf 
dies aber bei dem unter c genannten Baum ,,Diels Butterbirne‘ nicht 


1 Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. Kl. 98 (4 Taf., 34 S.). 
2 Bildliche Belege sind auf den Tafeln reichlich gegeben. 
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vollends zu. Er ergab zunächst, im ersten Jahre, scheinbar keine Reak- 
tion, in Wirklichkeit trat aber sehr verspätet eine solche doch noch stark 
hervor. Unter Erörterung noch einer zweiten Frage habe ich darüber, 
weil mir die Sache von Bedeutung zu sein schien, 1920 in der Zeitschrift 
für Pflanzenkrankheiten berichtet '. 

Der Sachverhalt ist folgender: Im Frühling 1916 sah der betreffende 
Baum von der Erkrankung durch die erste Infektion (Herbst 1911) sehr 
erholt aus und hatte viele gesunde Triebe. Zwei wurden mit je 6 Mistel- 
samen, die zumeist am Grunde von Seitentrieben oder austreibender 
Knospen angebracht wurden, belegt. Bei der ersten Revision wurden 
alle 12 Samen gekeimt nachgewiesen, an einem Aste keine Reaktion, am 
anderen eine abgestorbene Knospe und sie umgebend etwas Reaktion. 
Die zweite Untersuchung ließ nur mehr 8 Samen auffinden, die Hypo- 
kotyle einzelner Keimlinge waren schon abgestorben. Die vorher er- 
wähnte örtliche Reaktion trat deutlicher hervor. Bei der dritten Revision 
am 24. August 1916 waren nur mehr 3 Samen vorhanden, von ihren 
6 Keimlingen lebten noch 4; weiterhin starben auch diese ab. Das war 
ein Verhalten, wie es die echt immunen Bäume aufweisen. Die kleine 
örtliche Reaktion unter einem Keim fiel nicht ins Gewicht, ich hielt auch 
diesen Baum durch die erste Infektion für widerstandsfähig gemacht 
gegen das Mistelgift, für immunisiert. 

Zu meiner Überraschung traten aber sehr verspätet an einem der 
beiden Versuchszweige doch starke, charakteristische Reaktionen auf. 
Erst 1918 entdeckte ich (ohne Zweifel waren die Erscheinungen schon 
1917 da, doch war eine Beobachtung unterblieben), daß ganz der Längs- 
linie nach, der folgend 1916 die Auslage der 6 Mittelsamen stattgefunden 
hatte, eine überaus deutliche, krebsige Reaktion vorlag. Sie entsprach 
ganz der, die von mir so oft auf Mistelinfektion hin beobachtet worden 
war, verlief in einer Ausdehnung von annähernd 50 cm Länge und er- 
reichte */;, stellenweise :/, und selbst 2/, des Astumfanges. 1919 war die 
Reaktion noch deutlicher geworden, weil bereits der Abwurf von Borken- 
schuppen eingesetzt hatte. Am 30. Aprildieses Jahres wurde der im übrigen 
lebende Ast abgesägt und photographiert (vgl. Textabb.1)2. Später, unge- 
fähr in der Mitte durchgesägt, ergab es sich, daß gut '/, des Holzkörpers 
abgestorben, schwarz verfärbt war, völlig übereinstimmend mit den von 
mir a. a. 0.3 schon beschriebenen und bildlich erläuterten Verhältnissen. 


ı Zur Kenntnis der Verhältnisse zwischen Mistel und Birnbäumen (a. a. O. 
80, 41—51). 

2 Ich bringe hier die Aufnahme, die ich Prof. AD. WAGNER verdanke, neuer- 
lich, da das in der Zeitschrift für Pflanzenkrankheiten erschienene Bild als miB- 
lungen bezeichnet werden muß. Wohl die Folge der Schwierigkeiten in der Nach- 
kriegszeit. Einen Probedruck hatte ich nicht erhalten. 

3 Der Kampf zwischen Mistel und Birnbaum, S. 20, die Fig.1,2, Taf. I, 
5, 6, 7, und 8 Taf. III, 2 Taf. IV. 
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Ich vertrat die Anschauung, daß auf nichtimmune Birnbäume die 
Mistelkeime spezifisch toxisch wirken, und daß es durch die starke Er- 
krankung auf die erste Infektion zur Bildung eines Antitoxins im Birn- 
baum komme, dem dann die Immunität auf eine zweite Infektion zu- 
zuschreiben sei. Der besprochene Fall bei Diels Butterbirne schien mir 


die von mir angenommene Giftwir- 
kung zu stützen. Nur durch eine 
solche Annahme kann der weite Um- 
kreis der Reaktion und der dabei zur 
Tötung gelangten Gewebe erklärt 
werden. Auch bleibt noch zu erwä- 
gen, daß diese Erscheinungen erst 
dann hervortraten, als vermutlich 
alle, sicher die meisten, Mistelkeime 
schon abgestorben waren. Die auf- 
fällige Verzögerung der Reaktion 
scheint mir aber damit zusammen- 
zuhängen, daß der Baum tatsächlich 
durch die erste Infektion schon einen 
gewissen Grad von Immunität er- 
reicht hatte. „Man gewinnt den Ein- 
druck, daß durch die erste Infektion 
im Baum ein Antitoxin entstanden 
war, das zunächst die Wirkung des 
Mistelgiftes hemmte und so eine Re- 
aktion verzögerte. Zwischen Anti- 
toxin und Toxin entbrannte gewis- 
sermaßen ein Kampf um das Über- 
gewicht, der endlich zugunsten des 
Toxins ausfiel und dessen verzögerter 
aber gründlicher Sieg dann in der, 
gegenüber der bescheidenen Infek- 
tion, außergewöhnlich starken Reak- 
tion seinen Ausdruck findet.‘ 

Nun erst komme ich zum Kern 
dessen, was zu dieser Mitteilung An- 





Abb. 1. 


laB gab. Eine Folge der echten (natiirlichen) wie auch der unechten 
Immunität ist das seltene Aufkommen von Misteln auf Birnbäumen und 
damit das seltene Vorkommen von Birn-Misteln. In letzterer Beziehung 
gibt es allerdings bestimmte Gegenden als Ausnahme, worauf ich aber 
hier nicht eingehen kann‘. In ersterer Hinsicht will ich doch erwähnen, 
daß von den 22 Bäumen verschiedener Rassen, mit denen ich arbeitete, 


1 Vgl. meine Mitteilung: Z. f. Pflanzenkrkh. 80, 41 (1920). 
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nur an zweien eine Aufzucht von Mistelpflanzen gelang. Der eine dieser 
Baume, auf dem ein Keimling das erste Laublattpaar entfaltete, fiel der 
Auflassung des alten botanischen Gartens zum Opfer, der zweite konnte 
nach dem neuen übersiedelt werden und ist Gegenstand dieser Mitteilung. 

Das noch recht junge Baumchen wurde 1908 mit 10 Mistelsamen be- 
legt. Davon erwuchsen 2 Keime zu Pflanzen, die anfangs gut gediehen. 
Später aber traten um ihren Grund Reaktionen am Birnbaum hervor, die 
zu ihrem Absterben führten. Die eine erlag 1913, die andere 1914 den 
Abwehrreaktionen des Baumes (man vergleiche dazu die Abb. 1, 3, 5, 
7 auf Taf. II und Abb. 1, Taf. IV in der erwähnten Abhandlung ,,Der 
Kampf zwischen Mistel und Birnbaum‘‘ sowie den Text daselbst). 

Die Reaktionen, welche vor und nach dem Absterben der kaum blüh- 
reif gewordenen Misteln am Birnbaum aufgetreten waren, zeigten viel 
Übereinstimmendes mit jenen, die bei unecht immunen Bäumen schon 
auf die ausgelegten Mistelsamen allein bei erster Infektion eingetreten 
waren. Es lag darum die Frage nahe, ob auch dieser Baum sich nun für 
weiteren Mistelbefall immunisiert erweisen würde. Deshalb wurden am 
11. November #914 zwei kräftige Hauptzweige mit je 10 frisch ab- 
genommenen Apfel-Mistelsamen belegt. Im April 1915 wurden 19 ge- 
keimt vorgefunden. Weitere Einzelheiten übergehend, wird nur fest- 
gestellt, daß 1917 15 Mistelpflänzchen vorhanden waren. Ein paar 
schwächere starben noch ab, 1918 waren 13 Pflanzen, 11 kräftige, 2 
schwächere vorhanden. Reaktionen waren an den Ästen unter den aus- 
gelegten Samen und später den jungen Pflanzen nicht aufgetreten. Das 
Ergebnis lautete also eindeutig: Der Baum war durch die Vegetation der 
von der ersten Infektion entstandenen, später aber ausgemerzten Pflanzen 
noch keineswegs gegen neuen Mistelbefall immunisiert. Im Gegenteil 
muß darauf hingewiesen werden, daß bei der ersten Infektion von 10 
Samen 2 Pflanzen, bei der zweiten aus 20 Samen 15 Pflanzen erwuchsen. 

Allein 1919 wurde das Auftreten der gleichen Erscheinungen, wie sie 
das Absterben der erst aufgezogenen zwei Pflanzen eingeleitet hatte, auch 
bei den Misteln der zweiten Infektion wahrgenommen. Schon 1919 starb 
eine kräftige Pflanze ab und einer zweiten drohte erkennbar das gleiche 
Schicksal. In der Folge ging Pflanze um Pflanze ein, 1924 lebte keine 
mehr :. 

Der Frage, ob nun nicht doch Immunität gegen weiteren Mistelbefall 
eintreten würde, wurde aber auch weiterhin nachgegangen und es scheint 
dies nun zwar nicht absolut, doch jedenfalls weitgehend tatsächlich ein- 
getreten zu sein. Denn sieben Aussaaten, die zwischen dem III. 1924 bis 
22. III. 1927 gemacht wurden und die 83 ausgelegte Samen umfaßten, er- 

1 Das betrifft die primär entstandenen Mistelpflanzen. Später kamen einige 


neue Pflanzen auf, die sich adventiv aus im Innern lebend verbliebenen Rinden- 
wurzeln entwickelten. Darauf wird noch einzugehen sein. 
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gaben nur 2 Keimlinge, die sich im Wirte einzupflanzen vermochten ; alle 
übrigen starben ab, trockneten ein und zumeist fehlten Reaktionen an den 
belegten Birnästen gänzlich. 

Diese sieben Aussaaten, Verlauf und Ergebnis, seien nun einzeln kurz 
skizziert: 1. Im März 1924 wurden 10 Samen einer Lindenmistel aus- 
gelegt. Am 7. XI. 1924 wurden nur tote Reste der Keimlinge vorgefun- 
den. 2. Am 8. XI. 1924 wurde ein Ast mit 10 Samen einer Birkenmistel 
(auf Betula papyracea stehend) belegt. Den 1. IV. 1925 ergab es sich, 
daß die Samen nicht gekeimt hatten, dem Aussehen nach eingetrocknet 
und tot waren. Das kann Folge eines ungewöhnlich trockenen Winters 
sein. Dieser Versuch scheidet ob mangelnder Beweiskraft aus. 3. Am 
1. 1V. 1925 wurden 10 Samen einer Apfelmistel angebaut. Die Keimung 
verlief normal. Den 4 XI. 25 wurden noch 3 lebende Keime vorgefunden, 
auch sie starben später ab. 4. Am 4. XI. 25 wurden wieder 10 Samen einer 
Apfelmistel angebaut, und zwar wurden 7 davon am Grunde von Kurz- 
trieben (Fruchtsprossen) angebracht. Den 6. IV.1926 wurde nach- 
gewiesen, daß 9 der Samen gekeimt hatten. Im Herbste 1926 ist im 
Tagebuch vermerkt, es lebe kein Keim mehr. Es ergab sich aber später, 
daß ein lebender Keim übersehen worden sein muß, denn im Herbst 1927 
wurde, an der Basis eines Kurztriebes stehend, ein schwaches Mistel- 
pflänzchen mit einem Laubblattpaar entdeckt. Jenes erweist sich 1928 
(Herbst) als kräftiger geworden und wieder ein Laubblattpaar (ein neu 
1928 gebildetes, das von 1927 war abgeworfen) tragend. Eine Reaktion 
am Tragast, die auf Abwehr hindeuten würde, ist vorläufig noch nicht 
erkennbar. 5. Am 23. III. 1926 besiedelte ich einen Ast mit 13 Samen 
einer Apfelmistel. Den 6. IV. wurde festgestellt, daß sich die Keimung 
gut vo!!zogen hatte. Am 10. XI. 1926 fand man nur mehr die ein- 
getrockneten Reste von 8 Keimlingen. 6. Am 10. XI. 1926 wurde aber- 
mals ein Ast mit 12 Samen, und zwar von einer sehr üppigen Mistel, die 
auf Cydonia japonica steht, besiedelt. Die Revision am 1. III. 1927 er- 
gab 9 Samen, eine folgende am 4. V., daß diese alle gekeimt hatten. Unter 
einem der Keimlinge war die darunter befindliche Knospe des Birn- 
baumes abgestorben. Von 2 oder 3 verschwundenen Samen war der Ort, 
wo sie gesessen hatten, an blasiger Ablösung von Periderm erkennbar. 
Diese Reaktionsäußerung betraf den jugendlichsten, obersten Teil des 
Versuchsastes. Keiner der im Frühjahr nachgewiesenen gekeimten 
Samen ergab eine Pflanze. 

7. Am 22. III. 1927 wurden wieder drei Äste des Birnbaumes mit 
18 Samen, aus Beeren der Cydonia japonica-Mistel gewonnen, belegt. 
Am 4.V.27 wurden 13 dieser Samen nachgewiesen, 5 waren durch 
Schneefall und Regen abgeschwemmt worden. Am Aste 1 wurden 3 ge- 
keimte und 1 ungekeimter Same gefunden. Unter den 3 gekeimten hatte 
einer ein schwächlich aussehendes, gelb gefärbtes Hypokotyl, welches 
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mit der Haftscheibe keinen Anschluß an den Wirt erlangt hatte’. Am 
Aste 2 waren 5 gekeimte Samen, am Aste 3 4 vorhanden. 

Eine eingehende Priifung, vorgenommen am 5. XI. 27, ergab folgen- 
des: Am längsten der besiedelten Sprosse waren im jüngsten Gipfelteil 
4 Samen nicht mehr vorhanden, aber die Orte, wo sie gelegen hatten, an 
hervorgetretenen Reaktionen erkennbar. Es fanden sich abgestorbene 
Achselknospen am Zweige und am Periderm Ablésung. Ubereinstimmende 
Verhältnisse also, wie sie auch bei der unter 6 angeführten Infektion vor- 
gekommen sind. An tieferen Abschnitten des Astes fanden sich 6 Samen, 
wovon 4 tote Keime hatten; ein 5. Same besaB 2 lebende, der 6. einen 
lebenden Keim und einen abgestorbenen. Die beiden anderen Versuchs- 
zweige waren kürzer, Reaktionen auf die ausgelegten Samen und deren 
Keimlinge fehlten. An dem einen Aste fanden sich 4 abgestorbene Keim- 
linge und 2 im Absterben begriffene, an dem anderen Aste waren 2 Keime 
tot, 2 lebend. Die letzte Überprüfung erfolgte am 4. XI. 1928. An einem 
der kleineren Zweige waren 2 Keimlinge in den Tragast eingedrungen. 
Eine geringe Anschwellung des Astes zeigte dies auch an. Einer der 
Keime war im guten Zustande mit freiliegender Plumula, der andere aber 
gelblich verfärbt, so daß sein Absterben vorausgesehen werden kann. 
Am zweiten kleinen Ast war nur eine tote Haftscheibe noch nachweisbar, 
am langen Zweig nicht einmal Reste von Keimlingen. Sein Gipfel lebte 
und war weiter gewachsen, an zwei Stellen konnten schwache Reaktionen 
den Ort verraten, wo Mistelsamen gelegen hatten. 

Wenn man nun das Gesamtergebnis der vom März 1924 bis März 1927 
an diesem Baum durchgeführten sieben Infektionen betrachtet, die 
zweite Infektion mit 10 Samen der Birkenmistel, die nicht keimten, aber 
außer Rechnung läßt, so bleiben doch sechs Infektionen mit 73 aus- 
gelegten Samen, deren Keimung im großen und ganzen normal verlief. 
Aber von allen Keimlingen erreichen die Entwicklung zur Pflanze höch- 
stens 2. (Die Weiterentwicklung des lebenden Keimes aus der Infektion 
von 1927 ist doch noch nicht völlig sicher.) Prozentisch hätte man nach 
dem Ergebnis der ersten Infektion (10 Samen ergaben zwei Pflanzen) 
14 Pflanzen erwarten dürfen, nach jenem der zweiten (20 Samen: 15 Pflan- 


1 In der Abhandlung ,,Uber tötende Wirkung des Mistelschleims auf das 
Zellgewebe von Blättern und Sprossen“ (Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.- 
naturwiss. Kl. I, 126 [1917]; 22S., 3 Taf.) habe ich über solche abnorm gelb 
gefärbte Mistelkeimlinge eingehender berichtet und auch erwähnt, daß die gleiche 
Mißfärbung auch einen Teil des Samens betreffen kann (vgl. a. a. O. 8.18 u. f., 
wie auch die Abb. 6 und 8, Taf. II). Über die Erklärung der Erscheinung war 
ich mir nicht klar und es wurden mehrere Möglichkeiten erörtert. Inzwischen 
glaube ich zur richtigen Erkenntnis gekommen zu sein. daß es sich bei diesen 
Embryonen um Chlorophylimutanten handelt, womit auch die schon früher her- 
vorgehobene und weiterhin bestätigte geringere Lebensenergie solcher Embryonen 
im Einklang steht. 
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zen) gar 54. Die tatsächlich durch die sechs Infektionen erzielten 2 Pflanzen 
weisen demnach doch wohl auf eine zwar nicht völlige, doch aber wesentlich 
gesteigerte Immunität hin, die der Baum nun gegen den Befall durch die 
Mistel erlangt hat. Dabei scheint die zweite Infektion, bei der noch über 
ein Dutzend Pflanzen aufzukommen vermochten, durch die Vegetation 
dieser und der in ihrem Gefolge aufgetretenen heftigen Reaktionen zu 
einer so starken Bildung und Anhäufung von Antitoxin im Baume ge- 
führt zu haben, daß er zwar nicht vollends immun gegen Mistelbefall, 
aber doch wesentlich widerstandsfähiger dagegen erscheint. Es liegt 
also der Fall einer allmählich sich heranbildenden Immunität vor, wie 
solche ja auch bei serologischen Versuchen als Übergänge von partieller 
Widerstandsfähigkeit bis zu endlich erreichter voller Immunität vielfach 
nachgewiesen sind. 

Noch möchte ich auf die Tatsache hinweisen, daß die besprochene 
Reihe der sechs Infektionen auf Ästen an verschiedenen Seiten des 
Baumes erfolgte, was zur Annahme berechtigt, daß die Verbreitung des 
postulierten Antistoffes im Baume eine allgemeine geworden ist. Be- 
sonders betont sei, daß zu den Infektionen nur jugendliche Triebe, vor- 
wiegend Langtriebe, die im unteren Teile zweijährig, im oberen jährig 
waren, verwendet wurden. Mißerfolge an älteren Sprossen würden wenig 
beweisend sein, da ja an solchen das Eindringen des Parasiten überhaupt 
sich nur schwer vollzieht. 

Wie aus den gemachten Angaben ersichtlich, wurde die Revision bei 
den 1926 und 1927 durchgeführten Infektionen besonders sorgfältig ge- 
handhabt. Durch die negativen Ergebnisse der vorangegangenen Infek- 
tionen war das Interesse gesteigert und forderte genaueren Verfolg. Da- 
bei trat zutage, daß die jüngsten Sproßteile gegenüber den ausgelegten 
Mistelkeimen nicht vollends immun sind. Eine oder die andere einem 
Mistelkeim anliegende Sproßknospe des Baumes vertrocknete, auch 
wurde lokale Peridermablösung an solchen Stellen vorgefunden. Das 
sind Verhältnisse, die man bei den unecht immunen Birnbäumen ge- 
meiniglich antrifft, die sich an solchen aber zumeist ganz beträchtlich 
steigern und zur Abtötung ganzer Gewebepartien, zum Absterben ganzer 
Zweige führen. Die Reaktionen an den in Besprechung stehenden Ver- 
suchszweigen waren aber gering, im folgenden Jahre gewissermaßen ver- 
wischt, keiner dieser Triebe starb ab oder erschien dauernd geschwächt. 
Der Baum verhält sich nunmehr, möchte man sagen, wie ein Bindeglied 
zwischen unecht immunen Rassen und nicht immunen. Zu ersteren in- 
sofern, als noch, wenn auch beschränkt auf jährige Zweigteile und über- 
dies sparsam und unbedeutend Reaktionen auf ausgelegte Samen vor- 
kommen. Zu letzteren, da um die aus der Infektion vom 4. XI. 1925 her- 
vorgegangene Pflanze vorläufig keine Reaktionen hervortreten, das Ein- 
dringen, ohne solche hervorzurufen, erfolgen konnte. 
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Der hier vertretenen Anschauung iiber das Erlangen einer nach und 
nach gesteigerten Immunitiit des Versuchsbaumes gegen den Befall 
durch die Mistel könnte das Auftreten neuer Adventivpflanzen entgegen- 
gehalten werden, die aufkamen, nachdem die aus der zweiten Infektion 
(November 1914) erwachsenen 15 Pflanzen durch Abwehrreaktionen zum 





Abb. 2. 


Absterben gebracht waren. Wie S. 168 erwähnt, waren im März 1924 
alle diese Pflanzen schon abgestorben. Im Protokoll ist zu gleicher Zeit 
aber vermerkt, daB, aus einer Rindenwurzel kommend, ein Adventiv- 
sproB mit zwei Blättchen hervorgebrochen ist. Vom 4. XI. 1925 ist ge- 
bucht, daB zwei solche Adventivsprosse vorhanden sind. In der Folge 
haben sich diese Adventivsprosse, besonders der eine, zu recht kraftigen 
Pflanzen entwickelt. Eine Aufnahme, die im Dezember 1927 iiber mein 





Allmähliches Immunwerden gegen Mistelbefall. 173 


Ersuchen Herr Dr. Pısek gemacht hat, und die als Textabb. 2 beigegeben 
ist, zeigt die Adventivpflanzen. Das Bild bringt aber auch die beiden 
Aste des Birnbaumes, die aus der 1914er Infektion 15 Pflanzen ergeben 
hatten. Rechts der stärkere Ast, auf dem in einer Langslinie, von a bis 
über 5, die Mistelpflanzen gestanden waren. Nach ihrem Abwurf ist hier 
eine rinnenförmige Längsfurche von 42cm Länge mit starker Über- 
wallung des vorübergehend bloßgelegt gewesenen Holzkörpers vor- 
handen:. Links davon, in einer Gabelung, ist die starke, aus einem 
Adventivsproß entstandene Pflanze zu sehen. Die zweite, schwächere 
Pflanze befindet sich auf dem Aste, der mit c bezeichnet ist. Die aus 
Samen aufgegangenen Misteln waren hier nicht so gereiht und der größere 
Teil war nach der Kante gegen links hin gestanden, weshalb man da im 
Bilde nur Spuren von den Reaktionen an der Abwurfstelle wahrnimmt. 

Die beiden nachträglich entstandenen Adventivpflanzen werden ohne 
Zweifel in Kürze auch wieder Abwehrreaktionen zum Opfer fallen. Daß 
sie sich zu entwickeln vermochten, kann, wie ohne weiteres zugegeben 
sei, gegen die vertretene fortschreitende Immunisierung und die Anti- 
toxinbildung eingeworfen werden. Man könnte dagegen vielleicht an- 
führen, daß durch die ausgelösten Abwehrvorgänge, bei denen Periderm- 
bildung eine große Rolle spielt, Bezirke der Rinde mehr oder minder 
abgeschlossen werden und einer Diffusion des Antitoxins hinderlich sind 
oder sie doch einengen; oder daß die Rindenwurzeln von Pflanzen, die 
im Kampfboden stehen, eine größere Giftresistenz durch Gewöhnung er- 
reichen und zum Absterben erst durch Unterbindung des Wasser- und 
Nährsalzbezuges gebracht werden. Gewiß bleibt in der Frage nach der 
Immunisierung noch vieles offen, und es wäre recht wünschenswert, daß 
der Sache mit neuen Versuchen nachgegangen würde, mit Versuchen, wie 
sie seinerzeit schon LAURENT? begonnen hat. Immerhin glaube ich, daß 
die Beschreibung des eigenartigen Verhaltens des Baumes auf die ein- 
ander folgenden letzten Infektionen zur Annahme einer sich steigernden 
Immunisierung nahezu zwingt und die Mitteilung darüber daher berech- 
tigt ist. Möge sie jüngere Kräfte zum Weiterverfolg der Sache anregen. 

ı Zum Vergleich wäre Abb.1 auf Taf. IV in der angeführten Abhandlung 
„Der Kampf zwischen Mistel und Birnbaum“ heranzuziehen. Sie zeigt die Stelle, 
an der eine Mistel aus erster Infektion ausgemerzt wurde und noch bloßge- 
legter Holzkörper sichtbar ist. Im Textbild 2 erscheint die Überwallung schon 
sehr vorgeschritten. ; 

2 LAURENT, E.: Sur l’existence d’un principe toxique pour le Poirier, dans 
les baies, les graines et les plantules du Gué. Trav. Labor. Bot. Inst. Agric. 
de l’état, à Gembloux 1. Bruxelles 1901—1903. 
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UBER DIE ERREGUNGSLEITUNG BEI HOHEREN PFLANZEN. 
Von 
Dr. Kaki UMRATH 
(Graz). 
Mit 26 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 29. November 1928.) 


Es kommt bei Pflanzen sehr häufig vor, daB Reizeinwirkungen an 
einer Stelle zu Reaktionen an mehr oder weniger weit entfernten Stellen 
führen, in all den Fällen soll von „Reizleitung‘‘ gesprochen werden. Die 
Untersuchungen der letzten Jahre haben verschiedene Mechanismen der 
Reizleitung bei Pflanzen unterscheiden gelehrt, von denen zwar manche, 
meiner persönlichen Auffassung nach, nicht so grundverschieden sind, 
wie es zunächst erscheinen mag, die aber vorläufig auseinandergehalten 
werden müssen. 

Die best aufgeklärte Art der Reizleitung wurde von Ricca! an Mi- 
mosa entdeckt und näher untersucht. Die gereizten Zellen bilden eine 
Erregungssubstanz, die durch den Saftstrom ausgebreitet wird und, wenn 
sie noch genügend konzentriert unerregte Zellen trifft, diese in den Er- 
regungszustand versetzt. Diese Reizleitung ist aber bei Mimosa nicht die 
einzige und wohl auch nicht die wichtigste. Kriterien für diese Art der 
Leitung bestehen in folgendem: Die Leitung ist in akropetalem Sinn 
stark begünstigt wegen des Zusammenhanges mit dem Saftstrom. Tote 
Stellen und sonstige Unterbrechungen des organischen Zusammenhanges 
schließen die Leitung nicht aus. Es lassen sich Pflanzenextrakte her- 
stellen, welche diese Reizleitung auslösen. 

Andere Arten der Reizleitung sind in letzter Zeit vielfach als tropi- 
stische bei Keimlingen untersucht worden. Möglicherweise sind diese 
untereinander recht verschieden. Auch hier sind Reizstoffe oder auch 
Wuchsstoffe wirksam, die Art ihres Transportes ist aber noch unklar. 
Kriterien für diese Art der Leitung sind : Entbehrlichkeit des organischen 
Zusammenhanges, keine nähere Beziehung zum Saftstrom , Darstellbar- 
keit von Erregungs- bzw. Wuchsstoffen. 

Eine Art der Reizleitung, die wohl nur auf kleine Entfernungen, oft 
nur über wenige Zellreihen in Betracht kommt, ist die in letzter Zeit 
besonders von BÜNNING? an der Epidermis von Allium ascalonicum 
untersuchte, die durch Diffusion von Wundstoff oder Erregungssubstanz 


i Rıcca, U.: Arch. ital. Biol. 65, 219—232 (1916). 
2 Bünnıng, E.: Mez’ Bot. Arch. 15, 4—60 (1926). 
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bedingt sein dürfte. Wahrscheinlich bilden, wie BÜNNING vermutet, 
die von den diffundierenden Stoffen erreichten Zellen diese ihrerseits in 
gewissem Ausmaß. Auch die von N&mec' untersuchte Leitung trauma- 
tischer Reize in Wurzelspitzen dürfte hierher gehören. Die Vakuolisation 
breitet sich gleichmäßig in basipetalem und in akropetalem Sinn aus, bei 
der viel weiter geleiteten Kernverschiebung und Plasmaanhäufung ist 
aber die Leitung in basipetalem Sinn stark bevorzugt. Diese Reizleitung 
dürfte sehr verbreitet sein, ist aber natürlich nur dort zu beobachten, wo 
eine andere, ausgiebigere nicht vorkommt. Als Kriterien für diese Art 
der Leitung können gelten: Abschwächung der Wirkung durch reichlich 
vorhandenes Wasser, in das die Erregungssubstanzen hinausdiffundieren 
können, und sonstige Umstände, die auf eine Ausbreitung durch Diffu- 
sion deuten; die Darstellbarkeit von Erregungs- bzw. Wundstoffen ist 
zu vermuten. 

Die jetzt noch zu besprechende Art der Reizleitung ist die Erregungs- 
leitung, über deren Wesen es zwar Theorien, aber keine experimentell 
einigermaßen gestützte Ansichten gibt. Die Erregungsleitung bei Pflan- 
zen zeigt keinen durchgreifenden Unterschied gegenüber der bei Tieren. 
Sie ist an bestimmte Bahnen und an den organischen Zusammenhang in 
ihnen gebunden, z. B. an Nerven- und Muskelfasern der Tiere, Kambi- 
formzellen, besser wohl Kambiformzellketten, der Pflanzen, denn die 
Zellgrenzen scheinen hier vielfach keine Rolle zu spielen. Diese Auf- 
zählung der leitenden Systeme ist keine vollständige, es gibt aber sehr 
viele Gewebe, denen als Ganzes Erregungsleitung nicht zukommt; inwie- 
weit sie innerhalb der einzelnen Zellen vorkommt, läßt sich vorläufig 
nicht sagen. Das sicherste Kriterium für die Erregungsleitung ist eine 
charakteristische Änderung des elektrischen Potentials, d. h. die Er- 
regungsleitung ist mit einer Welle elektrischer Negativität verbunden, so 
daß die jeweils erregten Stellen elektrisch negativ gegenüber ihrem voran- 
gehenden Zustand und gegenüber benachbarten, unerregten Stellen sind. 
Die Zeit zunehmender Negativität, das ist die Anstiegszeit der Negativi- 
tätswelle, steht in einer solchen Beziehung zur Leitungsgeschwindigkeit, 
daß das Produkt aus beiden, das ist die Strecke zunehmender Negativität 
zu einer bestimmten Zeit, zwischen 0,2 und 10cm beträgt: Die Leitungs- 
geschwindigkeiten dürften bei Pflanzen zwischen 0,01 und 30 cm sek-! 
liegen, bei Tieren dürfte die untere Grenze nur etwas höher, die obere 
aber bei 6000 cmsek-1 liegen. 

In vielen Fällen sind die Erscheinungen von der Art, Stärke und Ent- 
fernung des angewandten Reizes weitgehend unabhängig und in diesen 
Fällen ist die Leitungsgeschwindigkeit auch vom Sinn der Leitung (akro- 
petal oder basipetal) unabhängig. Es ist hier besonders an die Verhält- 


1 Némeo, B.: Die Reizleitung und die reizleitenden Strukturen bei Pflanzen 
8.43: Basipetale und akropetale Leitung. Jena 1901. 
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nisse in Blatteilen mancher Mimosen zu erinnern. An gewissen Stellen, 
z. B. in der Nervmuskelverbindung oder unmittelbar distal vom Sekun- 
därgelenk von Mimosa pudica, besteht ein Leitungsdekrement, das vom 
allgemein physiologischen Standpunkt von besonderem Interesse ist. 
Der bei Pflanzen häufigste Fall ist aber der, daß das Ausmaß der 
elektrischen Negativität, also auch das der Erregung oder die Zahl der 
erregten Elemente in dem beobachteten Bereich, von Art, Stärke und 
Entfernung des angewandten Reizes stark abhängen. Um Mißverständ- 
nissen vorzubeugen, muß ich hier erwähnen, daß ich wahre Leitung mit 
Dekrement auf mehr als etwa 0,2 cm lange Strecken für unbewiesen halte. 
Die erwähnten Erscheinungen, d.h. das scheinbare Leitungsdekrement 
bei den meisten Pflanzen, können zustande kommen, wenn über die ganze 
Leitungsstrecke distinkte Dekrementstellen in großer Zahl diffus ver- 
teilt sind. Die Erregungsleitung erfolgt ja jedenfalls in Zellen, die gegen- 
über der Strecke in der die Leitung beobachtet wird sehr kurz sind und 
es liegt nahe anzunehmen, daß eine ungenügende Verbindung zweier 
solcher hinter einander gelegener Zellen durch Plasmodesmen ein Lei- 
tungsdekrement bedingt. Es hat, insbesondere auch nach meinen Ver- 
suchen an Mimosa pudica', den Anschein, als ob eine Dekrementstelle 
eine Reduktion, bzw. das Erlöschen einer einzelnen Erregungswelle be- 
dingen würde, bei einer genügend dichten Gruppe von Erregungswellen 
diese Wirkung aber nur auf die jeweils erste Welle ausübte. Bei den 
Pflanzen mit dem erwähnten scheinbaren Leitungsdekrement über größere 
Strecken wirken Einzelreize nie auf größere Entfernung, offenbar weil 
Einzelerregungen bald erlöschen und wenn die registrierten elektrischen 
Potentialänderungen einen Betrag erreichen, wie er etwa auch bei Pflan- 
zenteilen ohne Leitungsdekrement zu beobachten ist, so handelt es sich 
nie um einzelne Erregungswellen, sondern um Wellengruppen, die ja in 
Dekrementstellen, durch Verlust der jeweils ersten Wellen, vor allem 
verkürzt werden. Beispiele bieten meine Neptunia-Versuche (1. c. S. 284) 
und die hier mitzuteilenden Versuche an Dolichos, Vitis und Lathyrus. 
Es hat sich nun in allen daraufhin untersuchten Fällen gezeigt, daß diese 
Erregungsleitung in basipetalem Sinn begünstigt ist. 

Ich will hier zunächst die Versuche MONTEMARTINIS? an Blättern 
nichtsensitiver Pflanzen besprechen. MOoNTEMARTINI hat mit einem 
DeEprez-p’Arsonvatschen Galvanometer den Strom zwischen zwei, 
einige Zentimeter voneinander entfernten, unverletzten Stellen am 
Mittelnerven eines Blattes gemessen. Zur Ableitung dienten unpolarisier- 
bare p’Arsonvatsche Elektroden. Der Reiz wurde außerhalb der Ab- 
leitungsstrecke am Mittelnerven angebracht, meist durch Versengen mit 
dem glühenden Ende eines Glasstäbchens, selten durch Quetschen oder 


1 UMRATH, K.: Planta (Berl.) 5, 274—324; S. 295 ff. (1928). 
2 MONTEMARTINI, L.: Atti Ist. bot. Univ. Pavia, IT. s., 13, 177—193 (1907). 
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Schneiden. MONTEMARTINI gibt an, bei Leitung in basipetalem Sinne sei, 
gegenüber der in akropetalem, die Leitungsgeschwindigkeit, die In- 
tensität und Dauer des Galvanometerausschlages, sowie die Distanz auf 
die noch eine Wirkung nachzuweisen ist, größer. In der Tabelle auf 8. 183 
seiner zitierten Arbeit gibt er einige gleichartige Versuche an erwachsenen 
Blättern von Arum italicum wieder, die 5—6 cm von den ableitenden 
Elektroden versengt wurden. Da die Arbeit nicht leicht zugänglich ist, 
führe ich Mittelwerte aus diesen Angaben mit den wahrscheinlichen 
Fehlern hier an. 


Sinn d. Leitung Leitungsgeschw. Intens. Mikroamp. Dauer Min. Vers.-Zahl 
basipetal. . . 0,39+40,06 cmsek-1 ~ 0,0043+-0,0005 6,9-+1,3 8 
akropetal. . . 0,10+0,03 „ ,, 0,0018+0,0006 5,7+1,5 6 
Das Galvanometer MonTEMARTINIs hatte eine sehr langsame Ein- 
stellung und wie ich aus eigenen Versuchen schließe, handelt es sich bei 
ihm nicht um einzelne Erregungswellen, sondern um Gruppen von solchen. 
Seine Dauer kennzeichnet also die Länge oder Dauer der Erregungswellen- 


gruppen. 


Allerdings hängt nach MONTEMARTINI und anderen der Gleichstromwider- 
stand der Pflanzen von der Stromrichtung ab, doch scheinen die Verschieden- 
heiten im Widerstand nicht auszureichen um die oben besprochenen Erschei- 
nungen zu bedingen. Es wäre auch umgekehrt denkbar, daß die Abhängigkeit 
des Gleichstromwiderstandes von der Stromrichtung gar nicht primär vorhanden 
sei, sondern durch ungleiche Ausbreitung von Erregungsvorgängen vorgetäuscht 
wird, welche durch die bei der Widerstandsmessung angelegte elektrische Span- 
nung ausgelöst werden mögen. Bei meinen gleich zu besprechenden Versuchen 
am Stamm von Mimosa wären Verschiedenheiten des Widerstandes ohne Ein- 
fluß auf das Resultat gewesen. 


Für die langsame und für die rasche Erregungsleitung im Stamm von 
Mimosa pudica, sowie für die rasche im Stamm von Mimosa Spegazzinii 
habe ich durch Beobachtung der Hauptgelenksreaktionen höhere Werte 
für die Leitung in basipetalem als für die in akropetalem Sinne gefunden :. 
Von der langsamen Leitung im Stamm von Mimosa pudica habe ich auch 
die elektrischen Potentialänderungen bei Leitung im einen und im 
anderen Sinne registriert (1. c. 1928, S. 303 ff.). Außer dem schon ange- 
gebenen Unterschied in der Leitungsgeschwindigkeit zeigte sich noch, 
daß geschlossene Wellengruppen bei Leitung in basipetalem Sinne häu- 
figer auftreten als bei Leitung in akropotalem Sinne. 

KRETZSCHMAR® hat die Ausbreitung der Plasmaströmung infolge von 
Wundreiz an Vallisneria, Helodea und Hydrocharis untersucht und eben- 


1 UMRATH, K.: Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Mathem.-naturwiss. Kl. I, 184, 
189—207 (1925). Im Stamm von Mimosa Spegazzinii konnte ich die langsame 
Erregungsleitung in akropetalem Sinne nicht beobachten, da sie durch den rascher 
erfolgenden Transport von Erregungssubstanz mit dem Saftstrom verdeckt war. 

2 KRETZSCHMAR, P.: Pringsheims Jb. wiss. Bot. 89, 273—304 (1904). 
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falls die Leitungsgeschwindigkeit in basipetalem Sinne hôher als in akro- 
petalem gefunden. Die Leitung auf grôBere Entfernung erfolgt nach 
seinen Beobachtungen in den GefäBbündeln, die Leitungsgeschwindig- 
keiten sind gering, nach Verletzung der Leitbiindel 0,003—0,05 cm sek- 1. 
Im Parenchym findet die Ausbreitung der Plasmastrémung langsamer 
und nur auf geringe Entfernung statt. Zwischen den drei untersuchten 
Arten scheinen Unterschiede in bezug auf die Leitungsgeschwindigkeit 
kaum zu bestehen. Ein endgiiltiges Urteil, auch iiber die Leitungsge- 
schwindigkeit, wird erst méglich sein; wenn wenigstens an einer dieser 
Pflanzen auch die elektrischen Begleiterscheinungen der Erregungs- 
leitung untersucht sind und man weiB, ob es sich um einzelne Erregungs- 
vorgange oder um Gruppen von solchen handelt, welche Bedeutung der 
Frequenz zukommt usw. KRETZSCHMAR hat auch Leitung mit zunächst 
zunehmender Geschwindigkeit, also mit Beschleunigung gesehen, wie das 
später auch für Mimosa Spegazzinii unter ungünstigen äußeren Bedingun- 
gen, im Herbst, beschrieben worden ist!. Nach all dem dürfte es sich bei 
Ausbreitung der Plasmaströmung, wenigstens entlang der Leitbündel, 
um echte Erregungsleitung handeln. Möglicherweise besteht zwischen 
dieser und der Reizleitung durch Diffusion und eventuelle Neubildung 
von Erregungssubstanz, wie dies BÜNNING in seiner oben erwähnten 
Arbeit über Reizleitung bei traumatischer Reizung annimmt, kein schar- 
fer Unterschied, was nach meiner persönlichen Ansicht vom Wesen der 
Erregungsleitung (l.c. 1928, S. 313 ff.) zu erwarten wäre. Auch mit 
Rücksicht hierauf wäre eine Untersuchung der elektrischen Begleit- 
erscheinungen, gerade bei langsamer Leitung, von Interesse. 

Nach Beobachtungen Boss? an Biophytum sensitivum schien es, als 
wäre hier die Erregungsleitung in akropetalem Sinne begünstigt. Ich 
habe die Erregungsleitung bei dieser Pflanze daher genauer untersucht 
und werde hierüber im nächsten Abschnitt berichten. Die folgenden 
Abschnitte behandeln die Narkotisierbarkeit der Erregungsleitung, die 
Erregungsleitung bei der Einstellung der Blätter gegen das Licht, bei 
Ranken und bei Insektivoren. 


Die Methodik der Registrierung der Potentialänderungen war die in meiner 
Arbeit über die Erregungsleitung bei sensitiven Pflanzen mitgeteilte (1. c. 1928, 
8.275 ff.). Einige geringfügige Änderungen, die sich als vorteilhaft erwiesen, 
seien hier angeführt: Den Heizwiderstand der Verstärkerröhre habe ich von 4 
auf etwa 10 Ohm erhöht und dadurch die Lebensdauer der Röhre wesentlich ver- 
längert. Die Anodenspannung habe ich von 18 auf 12 Volt herabgsetzt. Ich 
mußte dann im Anodenkreis statt des bis 1000 Ohm variablen Widerstandes einen 
solchen bis 5000 Ohm verwenden. Bei den Versuchen an Biophytum und insbe- 


1 Snow, R.: Proc. roy. Soc. Lond., B. 98, 188—201 (1925), S.195 ff. und 
UMRATH, K.: 1. c. (1925), S. 192 f. 

2 Bose, J. Cx.: Comparative Electro-Physiology, New York, Bombey and 
Calcutta (1907), 8. 448. 











Uber die Erregungsleitung bei héheren Pflanzen. 179 


sondere bei denen an Drosera war eine geringere Empfindlichkeit erwünscht. 
Ich habe dies erreicht, indem ich die negative Vorspannung des Außengitters von 
2 Volt bis auf einige Zehntelvolt herabsetzte. Die Vorspannung blieb aber immer 
etwas stärker negativ als die, welche das Gitter von selbst als freies Gitter an- 
nimmt. Anderenfalls könnte der Gitterstrom, der vom Gitter durch die Pflanze 
zum Heizdraht fließt, Werte annehmen, die nicht mehr zu vernachlässigen sind!. 

Bei den zwei im Verlaufe der heurigen Versuche im Kapillarelektrometer 
verwandten Kapillaren war 90% der Endeinstellung bei Einschalten einer kon- 
stanten Eichspannung nach 0,23 bzw. 0,11 Sekunden erreicht. Die registrierte 
Kurve weicht unter diesen Umständen von der des wahren Potentialverlaufes 
so wenig ab, daß eine gesonderte Einzeichnung des letzteren unmöglich gewesen 
wäre. Eine Analyse der registrierten Kurven habe ich daher diesmal nicht aus- 
geführt. In alle reproduzierten Kurven habe ich Zeitmarken im Abstand von 
10 Sekunden weiß eingetragen und links, schwarz Spannungseinheiten von 
0,02 Volt. Anstieg der Kurve bedeutet negativ werden der Ableitungsstelle. 
Ausnahmsweise habe ich an den Abb. 6 und 24 eine Retusche vorgenommen, die 
sich aber nur auf die Beseitigung überflüssiger Marken erstreckt. 

Die Versuchspflanzen standen unter denselben allgemeinen Bedingungen 
wie ich sie schon von meinen Untersuchungen im Sommer 1927 beschrieben habe. 
Ich habe wieder an im Glashaus eingewurzelten Pflanzen gearbeitet. Die Ab- 
leitung erfolgte meist wie bisher mit einer vergoldeten Nadel vom untersuchten 
Pflanzenteil und mit einem Eisendraht aus der Erde; diese Ableitung war mono- 
phasisch, d. h. nur die Erregungserscheinungen an der einen Ableitungsstelle 
waren auf den registrierten Potentialverlauf von Einfluß. Nur in einzelnen Ver- 
suchen, am Sproß von Lathyrus habe ich diphasisch mit zwei vergoldeten Nadeln 
abgeleitet (Abb. 15 und 8S. 196). 

Störungen, wie ich sie schon beschrieben habe, haben natürlich auch diesmal 
das Arbeiten erschwert und Versuche an den Ranken von Cucumis sativus un- 
möglich gemacht, womit ich nicht behaupten will, daß hierbei nicht einmal je- 
mand der mehr Geduld oder mehr Glück hat wie ich, doch zum Ziele kommen 
wird. 

Die Erregungsleitung in der Blattspindel von Biophytum sensitivum. 

Wie erwähnt, habe ich die Erregungsleitung bei Biophytum sensitivum 
näher untersucht, weil die Angabe Boses, daß sie in akropetalem Sinne 
bevorzugt sei, allen übrigen Erfahrungen widerspricht. Es stand mir eine 
große Anzahl sehr schöner Pflanzen zur Verfügung, die leider gegen Er- 
schütterung sehr empfindlich waren. Ich habe um leicht große Ver- 
suchsreihen ausführen zu können und Fehler durch Erschütterung bei 
der Reizung möglichst auszuschließen, in den hier zunächst mitzuteilen- 
den sechs Versuchsreihen als Reiz das Anbrennen eines Fiederblättchens 
mit einem brennenden Zündholz gewählt. Bei der Messung der Leitungs- 
geschwindigkeit wurde erst die Reaktion des nächsten Blättchenpaares 
berücksichtigt und auch die des basalen und die des apikalen Fieder- 
blättchenpaares jedes Blattes in der Regel nicht verwendet. Die Zeit 
wurde mit der Stoppuhr auf 0,2 Sekunden, der Weg mit dem Stechzirkel 


1 Siehe hierüber auch GICKLHORN, J. und UMRATH, K.: Protoplasma (Lpz.) 
4, 228—258 (1928), S. 230 ff. 
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auf 0,l cm gemessen. Jede Versuchsreihe umfaßt zehn Versuche. Wie 
auch sonst in dieser Arbeit sind die Mittelwerte mit ihren wahrschein- 
lichen Fehlern angegeben, in Klammern die extremen Werte. Am 24. Juli 
28 bei 31,5° C ergab sich als Leitungsgeschwindigkeit in der Blattspindel 
bei Leitung 

in basipetalem Sinne. . . 0,28 -- 0,01 cmsek— (0,36, 0,22), 

in akropetalem Sinne . . 0,42 + 0.04 „ „ (0,90, 0,29), 

Am 22. Juli 1928 bei 31° C ergab sich für die apikale Hälfte der Blatt- 

spindel bei Leitung 
in basipetalem Sinne . . 0,64 + 0,07 cmsek-1 (1,39, 0,28), 
in akropetalem Sinne . . 0,57+0,10 ,, „ (1,60, 0,19), 
für die basale Hälfte der Blattspindel bei Leitung 
in basipetalem Sinne. . . 0,26 + 0,01 emsek-! (0,35, 0,20), 
in akropetalem Sinne . . 0,35 +0,03 „ „ (0,55, 0,20). 

Der unmittelbare Eindruck bei der Beobachtung war bei basipetaler 
Leitung eine Verzögerung in der basalen Spindelhälfte, meist mit deut- 
lichen Stockungen, bei akropetaler Leitung eine Beschleunigung in der 
basalen Spindelhälfte. 

Eine in allen Einzelheiten befriedigende Erklärung für diese Beob- 
achtungen bieten die folgenden Annahmen: Es gibt in der Blattspindel 
von Biophytum sensitivum erregungsleitende Systeme, denen verschie- 
dene Leitungsgeschwindigkeiten zukommen ; diejenigen mit größter Lei- 
tungsgeschwindigkeit sind auf die apikale Spindelhälfte beschränkt, je 
geringer die Leitungsgeschwindigkeit, desto weiter die Erstreckung in die 
basale Spindelhälfte, die am langsamsten leitenden Systeme durchziehen 
die ganze Spindel. Ein Erregungsübergang ist von langsam auf rasch 
leitende Systeme möglich, nicht aber umgekehrt. 

Aus diesen Annahmen folgt insbesondere für die apikale Spindel- 
hälfte: Unabhängigkeit der Leitungsgeschwindigkeit vom Sinne der 
Leitung oder höhere Geschwindigkeit bei basipetaler Leitung. Die Ver- 
suche sind mit beiden Folgerungen vereinbar. Für die Leitung in basi- 
petalem Sinne folgt: Gleichheit der Leitungsgeschwindigkeit in der ba- 
salen Spindelhälfte und in der ganzen Spindel, denn es kommen immer 
nur die langsam leitenden Systeme in Betracht. Dies stimmt ausgezeich- 
net mit den Versuchsergebnissen, 0,26 und 0,28 cmsek—*. In der api- 
kalen Spindelhälfte übernehmen zwar die rascher leitenden Systeme die 
Auslösung der Blättchenreaktionen, aber die Erregung erlischt in ihnen, 
wo sie endigen und es entsteht die Stockung, da die weiteren Blättchen 
erst reagieren, wenn sie von der Erregung eines langsamer leitenden 
Systems erreicht werden. Die Stockung wäre also nur in bezug auf die 
Aufeinanderfolge der Blättchenreaktionen vorhanden, nicht aber in den 
einzelnen erregungsleitenden Systemen. 





Über die Erregungsleitung bei höheren Pflanzen. 181 


Einen weiteren Hinweis darauf, daB die raschest leitenden Systeme 
nur im apikalen Teil der Blattspindel vorhanden sind, die Erregung in 
ihnen aber besonders leicht auslôsbar ist, bildet der Umstand, daB mir die 
Erregungsauslösung durch Verbiegen eines Blättchenpaares in den Ge- 
lenken nur in der apikalen Hälfte der Blattspindel môglich war, wobei die 
Leitung auf diese Spindelhafte beschrankt bleibt, und daB die Leitungs- 
geschwindigkeit in diesem Falle sehr hoch ist. Ich habe diese Beobach- 
tungen in den frühen Nachmittagsstunden angestellt, zu welcher Zeit die 
Sensitiven überhaupt besonders empfindlich zu sein scheinen, und trotz- 
dem hatte ich nur bei einem Teil der Blatter Erfolg. Ich gebe die Resul- 
tate einer Versuchsreihe mit 10 Versuchen vom 22. Juli 1928 bei 32° C 
wieder; die Leitungsgeschwindigkeit fiir Leitung in basipetalem Sinne 
ergab sich zu 1,44 + 0,09cmsek—* (1,94, 0,66). Vergleicht man dies mit 
der Leitungsgeschwindigkeit in der apikalen Spindelhalfte nach Anbren- 
nen eines Blättchens, so sieht man, daB der Maximalwert nur unwesent- 
lich erhöht ist, entsprechend der etwas höheren Temperatur, es fehlen 
aber die niedrigeren Leitungsgeschwindigkeiten, wodurch der hohe Mittel- 
wert zustande kommt. Es kommt eben nur Systemen mit dieser hohen 
Leitungsgeschwindigkeit eine so hohe Erregbarkeit zu, daß diese schwa- 
chen Reize ausreichen. Mit der geringen Erregbarkeit der langsam leiten- 
den Systeme hängt wohl auch die Unmöglichkeit des Erregungsüber- 
ganges von einem rascher auf ein langsamer leitendes System zusammen. 

Die hier mitgeteilten Beobachtungen weisen darauf hin, daß in jedem 
individuellen leitenden System bei Biophytum sensitivum die Leitungs- 
geschwindigkeit von der Stärke des äuslösenden Reizes unabhängig ist 
und daß die Leitungsgeschwindigkeit in verschiedenen Zellzügen ver- 
schieden ist, wobei aber nicht wie bei Mimosa oder Neptunia zwei bzw. 
drei in vieler Hinsicht voneinander abweichende Leitungssysteme vor- 
handen sind. 

Auch die bisher an Biophytum sensitivum-Blattspindeln gemessenen 
Leitungsgeschwindigkeiten fallen in den Bereich der hier mitgeteilten 
Zahlenwerte. HABERLANDT ! fand nach Wundreizen 0,25—0,30 cm sek-—1, 
Bose: nach elektrischen Reizen 0,18—0,91 emsek-1, je nach Tempera- 
tur (etwa 30—37° C) und anderen Umständen, ich, aus registrierten elek- 
trischen Negativitätswellen, nach Durchschneiden der Blattspindel, 0,31 
+0,03 em sek- : (0,42, 0,17) (1. c. 1928, S. 284). 

Bose führt allerdings (1. c. S. 449) zwei Versuche an, die eine Zunahme 
der Leitungsgeschwindigkeit mit zunehmender Reizstärke dartun sollen. 
Man muß aber damit rechnen, daß bei stärkeren elektrischen Reizen das 
direkt erregte Gebiet durch Stromschleifen ausgedehnt wird. Ich habe 


1 HABERLANDT, G.: Ann. d. jardin. botan. Buitenzorg, 2. Suppl., 33—38, 
1898, 8. 37. 
2 Bose, J. CH.: l.c. S. 448 ff. 
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für die Versuche Boszs berechnet, wie weit sich das direkt erregte Gebiet 
außerhalb der Elektroden ausbreiten müßte, wenn man annimmt, daß 
diese Ausbreitung für die schwächsten Reize 0 ist und daß die Leitungs- 
geschwindigkeit konstant, wie beim schwächsten Reiz ist. Für den ersten 
Versuch fand ich für Erhöhung der Reizstärke auf das 1,5fache 0,9 mm, 
für Erhöhung der Reizstärke auf das 2fache 3,8 mm Ausbreitung des 
durch Stromschleifen direkt gereizten Gebietes , für den zweiten Versuch 
für Erhöhung der Reizstärke auf das 2-, 3- und 4fache, Ausbreitung auf 
4,6, 4,9 und 5,6 mm. Diese Werte für reizauslösende Stromschleifen sind 
durchaus möglich und stimmen mit den von tierischen Nerven bekannten 
größenordnungsmäßig überein. Eine Abhängigkeit der Leitungsgeschwin- 
digkeit von der Reizstärke ist also für Biophytum sensitivum nicht an- 
zunehmen. 


Die Narkotisierbarkeit der Erregungsleitung. 


Bezüglich der älteren Narkoseversuche an Sensitiven halte ich die 
Kritik Bosxs : für so berechtigt, daß ich sie hier in Übersetzung wieder- 
gebe: „Es ist äußerst zweifelhaft, ob das leitende Gewebe im Inneren 
durch äußerliche Applikation eines Narkotikums wirksam narkotisiert 
werden kann. Die Aufgabe wäre fast so schwer, als einen zwischen Mus- 
keln liegenden Nerven durch Chloroformbehandlung der Haut von außen 
zu narkotisieren! Im Falle der Pflanze ist es denkbar, daß, nach sehr 
langer Einwirkung, eine kleine Menge des Narkotikums durch Absorption 
zu den inneren leitenden Geweben gelange.‘ Ich möchte noch daran 
erinnern, daß die Erregungsleitung in manchen Fällen sicher in der Mark- 
krone zu lokalisieren ist und daß das vordringende Narkotikum im Holze 
großenteils mit dem Saftstrom fortgeführt wird, ehe es die Markkrone 
erreicht. 

Der Ansicht HERBERTs? über die Unmöglichkeit der Narkotisierung 
von Mimosa pudica-Blättern kann ich mich nicht anschließen. HERBERT 
hat bei äußerlicher Darbietung gasförmiger Narkotika deren erregungs- 
auslösende Wirkung beobachtet, die allerdings bei Mimosa sehr auffällig 
ist, aber in der Tierphysiologie ihre Analogie im Exzitationsstadium fin- 
det. Versuche, welche eine reversible Beeinträchtigung der Reaktions- 
fähigkeit oder der Leitfähigkeit in der Narkose hätten ergeben können, 
scheint er gar nicht angestellt zu haben. 

MoNTEMARTINI (l. c. S. 187) hat hingegen an Blättern von Croton und 
Saxifraga beobachtet, daß nach einstündigem Aufenthalt in einem ge- 
schlossenen Gefäß mit Ätherdampf keine Erregungserscheinungen mehr 
nachweisbar waren. Nicht einmal nach Verbrennungen in der Nähe der 


1 Bose, J. Cx.: The Nervous Mechanisms of Plants. New York, Toronto, 
Bombay, Calcutta and Madras (1926), S. 10 f. 
2 HERBERT, D. A.: The Philippine Agriculturist 11, 141—149 (1922), S. 145ff. 








Über die Erregungsleitung bei höheren Pflanzen. 183 


Elektroden waren Stromschwankungen nachweisbar, die als Zeichen von 
Erregungserscheinungen hätten aufgefaßt werden können. Wurden die 
Blätter wieder in Luft gebracht, so hatten sie nach */, Stunde alle ihre 
Funktionen einschließlich der Erregungsleitung wiedergewonnen. Es 
dürften in der Blattspreite die erregungsleitenden Zellen der Einwirkung 
von Narkotika viel leichter zugänglich sein als in Blattstielen und 
Sprossen. 

Ich habe versucht die Erregungsleitung zu beeinflussen, indem ich 
Äthylalkohol auf die inneren Gewebe von Mimosa pudica-Sprossen ein- 
wirken ließ. An ungefähr horizontal wachsenden Sprossen habe ich über 
etwa 1 cm die obere Hälfte entfernt und das Mark großenteils ausge- 
nommen. Die Wunde wurde mit Brunnenwasser, während der Narkose 
mit Alkohollösung feucht erhalten. Wie bei meinen bisherigen Opera- 
tionen an Mimosenstämmen, habe ich nur noch das nächste Blatt über 
der Wunde stehen lassen und den Stamm distal von diesem durchtrennt, 
um den Wasserverbrauch distal von der Wunde zu verringern, denn der 
Wassertransport ist an der Operationsstelle beeinträchtigt. Die Ab- 
leitung des Potentialszum Elektrometer erfolgte von einer in dieproximale 
Wundhälfte eingestochenen Nadel. Nach etwa 15—30 Minuten, als die 
Wundwirkung abgeklungen war, habe ich einen sekundären Blattstiel 
des distal stehen gebliebenen Blattes, meist leicht, angebrannt und den 
Potentialverlauf von der Wunde im Stamm registriert. Der angebrannte 
Teil des sekundären Blattstiels wurde dann, wie auch nach allen anderen 
Versuchen, weggeschnitten. Bis zum nächsten Versuch habe ich die 
Wundstelle mit der Alkohollösung feucht erhalten. Den zweiten Versuch 
habe ich nach 20—35 Minuten, nachdem sich die Blätter wieder ausge- 
breitet hatten, angestellt, indem ich einen zweiten sekundären Blattstiel 
stark anbrannte und den Potentialverlauf von der Wunde wieder regi- 
strierte. Hierauf habe ich die Wunde wieder mit Wasser feucht erhalten 
und nachdem dieselbe Zeit wie zwischen erstem und zweitem Versuch 
verstrichen war, einen dritten ausgeführt, indem ich einen dritten sekun- 
dären Blattstiel desselben Blattes anbrannte und wieder registrierte. 

In manchen Fällen konnte im dritten Versuch, auch wenn im zweiten 
nur eine geringe Alkoholkonzentration angewandt worden war, keine 
elektrische Negativitätswelle, die als Zeichen eines Erregungsvorganges 
zu deuten gewesen wäre, mehr nachgewiesen werden; bei 50% Alkohol 
in zwei Fällen. Es wird dies verständlich, wenn man bedenkt, daß die 
Wunde sehr nahe an die erregungsleitende Markkrone heranreichte, so 
daß diese oft schon durch die Wundnähe nach einiger Zeit zum Absterben 
gebracht werden mochte. Derartige Fälle beweisen nichts und werden 
hier nicht weiter berücksichtigt. 

Deutliche Erregungserscheinungen im ersten und dritten Versuch, 
ohne solche im zweiten, also reversible Narkose, habe ich bei Anwendung 

13* 
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von 96% Alkohol in einem Falle, Abb. 1, bei Anwendung von 50% Al- 
kohol in drei Fallen, Beispiel Abb. 2, gefunden. Bei 33% und 25% Alko- 
hol habe ich je einmal eine reversible Herabsetzung der Intensität der 


Negativitätswellen in der Narkose beob- 
achtet. Abb. 3 gibt den Fall mit 25% 
Alkohol wieder ; hier sind die Reaktionen 
des Hauptgelenkes des distalen Blattes, 


dessen sekundäre Blattstiele angebrannt 


wurden, durch positive Schwankungen, 
Senkungen in der Kurve zu erkennen 
und durch einfach gefiederte Pfeile mar- 


kiert. Das Anbrennen bewirkte hier ! 


kleine, unregelmäBige Potentialschwan- 
kungen, die durch ungefiederte Pfeile 
markiert sind, der Beginn der Negati- 
vitätswellen ist durch doppelt gefiederte 
Pfeile markiert. Die Narkose muBte 
sich vorwiegend auf den Stamm er- 
strecken und man sieht die Leitungszeit 
in diesem, das ist die Zeit zwischen 
Hauptgelenksreaktion und Beginn der 
Negativitätswelle an der Ableitungs- 
stelle in der Wunde, in der Narkose 
wesentlich verlängert. Die Leitungszeit 
im Blatt ist im ersten Versuch am läng- 
sten, weil hier das Anbrennen am 
schwächsten und auf einen kleinen api- 
kalen Teil des betreffenden sekundären 
Blattstiels beschränkt war. 

Leider ist in den eben beschriebenen 
Versuchen auch bei völliger Narkose 
der Erregungsleitung eine Reizleitung 
nach der von Ricca gefundenen Art, 
durch Transport von Erregungssubstanz 
mit dem Saftstrom möglich, so daß 
Blätter basal von der Wund- und Nar- 
kosestelle auch bei gelungener Narkose 
reagieren können. An eingewurzelten 
Pflanzen schreibe ich im allgemeinen 





I 
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infach geflederte den Zeitpunkt der Hauptgelenksreaktion des ge- 


, der 
reizten Blattes, der doppelt gefiederte den Beginn der Negativitätswelle an der Ableitungsstelle. Zeitmarken 10 Sekunden, 


Aehani 
if 





Abb. 3. 8. August 28. 31°C. Mimosa pudica. Ableitung vom Stamm, von einer Stelle mit freigelegtem und teilweise ent- 
ferntem Mark. Im ersten und dritten Versuch war diese Wundstelle mit Wasser, im zweiten mit 25%igem Alkohol befeuchtet. 


Der Reiz bestand immer im Anbrennen eines sekundären Blattstiels des oberhalb der Ableitungsstelle inserierten Blattes 


Der ungefiederte Pfeil bezeichnet den R 


Spannungseinheit 0,02 Volt. 


bei Leitung in basipetalem Sinne der Riccaschen Reizleitung keine 
groBe Bedeutung zu, aber gerade hier, wo distal von der Narkosestelle 
nur mebr ein Blatt vorhanden ist und dessen Transpirationsverhältnisse 


und Wasserbedarf nach dem Anbrennen ganz unbekannt sind, die reagie- 
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renden Gelenke geben ja Wasser ab, muB mit Ricca-Leitung in basi- 
petalem Sinne gerechnet werden. Im Blattstiel kommt die Ricca-Leitung 
weniger in Betracht, obzwar sie unter gewissen Bedingungen vorkommen 
kann, aber es ist hier wesentlich schwerer die erregungsleitenden Gewebe 
dem Narkotikum zugänglich zu machen, ohne das Blatt allzusehr zu be- 
schädigen. 
Über die Erregungsleitung bei der Einstellung der Blätter 
gegen das Licht. 


Wie zum Teil erst die Untersuchungen der letzten Jahre ergeben 
haben, wird die Einstellung der Blätter durch die Lichtrichtung, durch die 
Lichtverteilung auf der Spreite (Licht und Schatten) und durch die Licht- 
intensität bestimmt. Ich will auf diese Verhältnisse etwas näher ein- 
gehen, weil ein Einfluß von der Spreite auf die basalen Teile des Blatt- 
stiels Reizleitung voraussetzt und weil, meiner Ansicht nach, die Kom- 
pliziertheit des Zusammenhanges sehr fiir Leitung in voneinander ge- 
trennten Bahnen und somit fir Erregungsleitung spricht. 

Die alteren Untersuchungen befassen sich stets mit der Orientierung 
der Blatter gegen die Lichtrichtung. Sie haben ergeben, daB es sich so- 
wohl um Phototropismus des Blattstiels, als auch um Einflüsse von der 
Spreite aus handeln kann. 

N. G. Batu? hat als erster den Einfluß veränderter Lichtverteilung 
an der Spreite bei gleichbleibender Lichtrichtung untersucht. Er fand, 
daB halbseitige Beschattung der Blattspreite von Sparmannia africana 
eine Bewegung des Blattstiels, hauptsächlich im basalen Teil bewirkt, 
wodurch sie aus dem Schatten herausgedreht wird. Die Untersuchungen 
wurden bald von G. Raypr? erweitert, indem sie nicht nur eine größere 
Anzahl von Pflanzen untersuchte, sondern auch feststellte, daB Beschat- 
tung der Spitze Hebung, Beschattung des basalen Spreitenteiles Senkung 
des Blattes bewirkt. Sie konnte es auch wahrscheinlich machen, daB eine 
veränderte Lichtrichtung nicht durch veränderten Schatten der Blatt- 
rippen wirkt, den Tuschestreifen neben den Rippen, die einen solchen 
Schatten ersetzen sollten, hatten keinen Einfluß auf die Blattstellung. 


1 Batt, N.G.: Notes from the botanical school of Trinity College, Dublin 8 
259—264 (1924). Allerdings haben schon Bonner und später DUTROCHET fest- 
gestellt, daß Sprosse und Blätter benachbarte Deckungen zu fliehen suchen. 
Durrocuet hat auch, indem er Versuche im Licht und im Dunkeln anstellte, 
festgestellt, daß es sich bei den Bewegungen um eine Lichtwirkung handelt. 
Zwischen veränderter Lichtrichtung und Lichtverteilung hat er aber nicht unter- 
schieden, wenn auch vielleicht die letztere in seinen Versuchen von stärkerem 
Einfluß war. Durrocuet, H.: Physiologische Untersuchungen über die Beweg- 
lichkeit der Pflanzen und Tiere 1824. Osrwazps Klassiker der exakten Wissen- 
schaften. Nr 154. Übers. u. herausgeg. von A. NaTHANSOHN 1906. 8. 79f. 

2 Raypr, G.: Jb. f. wiss. Bot. 64, 731—769 (1925). 








Über die Erregungsleitung bei höheren Pflanzen. 187 


In letzter Zeit hat auch H. HäÂRDTL : in einer sehr lesenswerten Arbeit 
über „Licht und Schwerkraft in ihrer Wirkung auf die Stellung des 
Blattes‘ Versuche über halbseitige Beschattung von Blättern mitgeteilt. 
Er hat an seinen Objekten, soweit ihnen ein ausgeprägter Stiel zukam, 
Cecropia, Clerodendron, zunächst eine Bewegung im oberen Stielende be- 
obachtet, die bis zu 20° betrug. Hierdurch entstand ein Gleichgewichts- 
reiz, der zum Rückgang der ersten Bewegung führte. Unterdessen be- 
wirkte der einseitige Lichtreiz eine Bewegung im unteren Stielende. 
S. 316 f. schreibt HärprL: „Die zuerst im oberen Gelenk einsetzende 
phototropische Bewegung kann einmal mit der örtlich nahen Lage dieser 
Bewegungszone zum Entstehungsort der tropistischen Reizung, dann 
aber auch im Hinblick auf Eintritt und Dauer der Bewegung mit den 
anatomisch-morphologischen Unterschieden unschwer in Zusammenhang 
gebracht werden, als ja der Stiel entsprechend der Abnahme des statischen 
Momentes gegen die Spreite hin schwächer ist. Dieser Umstand wirkt 
auf die Beweglichkeit fördernd.‘‘ S. 320-schreibt er aber: „Beim Fort- 
bestehen beider Reize‘ (Licht- und Gleichgewichtszeiz) „muß es in der 
gemeinsamen Bewegungszone“ (im apikalen Stielende) „zu einem Anta- 
gonismus kommen, der eine basale Weiterleitung des phototropischen 
Reizes bedingt, und im basalen Stielende zur Geltung gelangt.‘ Ich kann 
mich dieser letzteren Auffassung um so weniger anschließen, als ihr ein 
bei Härprı S. 316 angeführter Versuch widerspricht. Ein Blatt wurde 
einseitig belastet und die unbelastete Spreitenhälfte von oben beschattet. 
Obzwar der Antagonismus zwischen Licht- und Gleichgewichtsreiz hier 
von Anfang an bestand und nicht wie sonst erst durch die Bewegung im 
oberen Stielende bedingt war, trat doch eine Bewegung im unteren Stiel- 
ende erst sehr spät auf. Meine eigenen, allerdings nicht zahlreichen Be- 
obachtungen über Bewegung nach halbseitiger Spreitenbeschattung be- 
ziehen sich nur auf Blätter mit gut reaktionsfähigem Gelenk an der Basis 
des Blattstiels. Bei Dolichos giganteus schienen mir die Bewegungen im 
Hauptgelenk, an der Basis des Blattstiels, und in den Sekundärgelenken, 
an der Basis der Blättchen, etwa gleichzeitig einzutreten, jedenfalls sehr 
bald, etwa 3—4 Minuten nach Beginn der halbseitigen Beschattung. Bei 
Mimosa pudica beobachtete ich 1,5—3 Minuten nach halbseitiger Be- 
schattung Stellungsänderungen im Hauptgelenk, ebenso bei Neptunia 
oleracea. Bewegungen in den Sekundärgelenken habe ich hier nicht be- 
merkt, aber auch nicht eigens auf sie geachtet. An den Versuchspflanzen 
Hiärpris scheinen Bewegungen im basalen Teil des Blattstiels erst nach 
vielen Stunden oder einigen Tagen eingetreten zu sein. Ich glaube, daß 
dieser Unterschied vor allem durch die verschiedene Reaktionsfähigkeit 
der Bewegungszone bedingt ist. 

Schließlich muß ich noch an die bekannte Erscheinung erinnern, daß 
“ 1 Hänpri, H.: Beiträge Biol. Pflanz. 15, 275—326 (1927). 
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viele Pflanzen bei hoher Lichtintensität ihre Blätter nicht mehr ausge- 
breitet, senkrecht zur vorherrschenden Lichtrichtung einstellen, sondern 
Teile der Spreite gegen einander neigen, so daß die aufgefangene Licht- 
menge verringert wird. Es ist dies besonders auch bei den Fiederblättern 
vieler Leguminosen und Oxalidaceen schön zu sehen. 

Während nun die Blättchen der meisten gefiederten Blätter eine durch 
die Lichtintensität bestimmte feste Lage einnehmen, befinden sich die 
Fiederblättchen von Biophytum sensitivum bei günstigen äußeren Be- 
dingungen, vor allem bei hoher Temperatur, in steter Bewegung. Rasche 
Senkungen, die den Eindruck ruckartiger Bewegungen machen, wechseln 
mit langsamen kaum wahrnehmbaren Hebungen. Bose: hat diese Be- 
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Abb. 4. m Juli 28. 33,500. Biophyt iti Senk b ngen eines Fliederblättchens, 





bei Schatten und bei Sonne, durch Striche markiert. Zeitmarken 5 Minuten. 


wegungen als autonome beschrieben. Ich habe mich aber, teils durch 
Beobachtung von Pflanzen die fiir einige Zeit beschattet wurden, teils 
durch Beobachtung von Pflanzen die nebeneinander, einige in direktem 
Sonnenlicht, einige im Schatten standen, iiberzeugt, daB diese Bewe- 
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Abb. 5. 18. Juli28. 34°C. Biophytum sensitivum. Senkungsb eines Fiederblättchens, 
bei Sonne und bei Schatten, durch Striche markiert. Zeitmarken Minuten. 











gungen der Blättchen in ihrer Frequenz von der Lichtintensität ab- 
hangen. Abb. 4 und 5 geben zwei solche Beobachtungen an je einem be- 
stimmten Fiederblättchen wieder, die Senkungen sind durch Striche 
markiert. DaB die erste Reaktion nach Belichtung mit einer Latenz von 
etwa 10 Sekunden auftritt, ist aus den Abbildungen nicht deutlich 
ersichtlich, wohl aber, daß die Reaktionen in den ersten Minuten der Be- 
lichtung besonders zahlreich sind, wie auch, in Abb. 4, daß ein Licht- 
rhythmus unter Umständen erst nach längerer Beschattung verschwin- 
det. Bei Betrachtung der Pflanzen sieht man auch ohne weiteres, daß mit 
zunehmender Lichtintensität und damit häufigeren Senkungsbewegun- 
gen der mittlere Winkel um den die Blättchen unter der Horizontalen 
liegen zunimmt. 

Bei näherer Betrachtung eines Blattes erkennt man, daß die Sen- 
kungen der einzelnen Blättchen nicht unabhängig voneinander erfolgen, 
sondern daß, nachdem sich eines gesenkt hat, nach kurzer Zeit immer 
weiter entfernte reagieren, ohne daß aber alle Blättchen des betreffenden 


1 Bose, J. Cu.: Researches on irritability of plants. New York, Bombay and 
Calcutta (1913), 8. 288. 
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Blattes hierbei in Mitleidenschaft gezogen wiirden. Die reagierenden 
Blattchen einerseits, die nicht reagierenden andererseits, stehen zwar oft 
in kleinen Gruppen beisammen, sind aber sonst unregelmäßig über die 
Blattspindel verteilt. Das nächste Mal ist die Verteilung in reagierende 
und nicht reagierende Blättchen dann wieder eine andere, aber doch so, 
daß kein Blättchen allzulange keine Senkungsbewegung ausführt. Be- 
greiflicherweise ist es nicht ganz leicht die Leitungsgeschwindigkeit zu 
bestimmen mit der sich diese Blättchenreaktionen ausbreiten, denn 
erstens weiß man im Vorhinein nicht wo die Bewegung anfangen wird 
und muß sich rasch entschließen mit der Messung zu beginnen, zweitens 
reagieren manche Blättchen nicht, man kann sich also auch nicht von 
vorn herein vornehmen, bis zu welchem Blättchen man messen will. Nach 
einiger Übung habe ich aber zwei Messungsreihen durchgeführt, eine 
von 12 Messungen, am 12. Juli 1928, bei 31 (27—-34)° C, die 0,33 + 0,03 
(0,71, 0,09) emsek-!, eine von 10 Messungen, am 23. Juli 1928, bei-33° C, 
die 0,44 + 0,01 (0,74, 0,29) cmsek-1 ergab. Ein Vergleich mit den im 
vorvorigen Abschnitt mitgeteilten Erregungsleitungsgeschwindigkeiten 
von Biophytum sensitivum zeigt, daß die hier beobachteten Leitungs- 
geschwindigkeiten mittleren Erregungsleitungsgeschwindigkeiten gleich- 
kommen. Schon die bisher mitgeteilten Beobachtungen beweisen, meiner 
Ansicht nach, daß die durch Licht ausgelösten Blättchenbewegungen bei 
Biophytum durch Erregungsleitung weiter übermittelt werden. 

Die Kurven der elektrischen Potentialänderungen von Blattspindeln 
bei Beschattung und bei Belichtung stimmen mit den sonstigen Beob- 
achtungen aufs beste überein. Drei solche Kurven sind in Abb. 6—8 
wiedergegeben, zum Vergleich eine, welche die Erregungsvorgänge nach 
Durchschneiden der Blattspindel erkennen läßt, in Abb. 9. Es ist nicht 
leicht von Biophytum so schöne Kurven zu bekommen und sie haben 
mich viel Zeit gekostet, aber die Schwierigkeit besteht lediglich darin, 
über so lange Zeit so störungsfreie Kurven zu erhalten. Zunächst ist 
noch zu bemerken, daß ich in den Lichtversuchen die Marke durch Ab- 
stellen der Elektrometerbeleuchtung möglichst knapp vor Entfernung 
des schattengebenden Schirmes angebracht habe, daß aber zwischen 
beiden Manipulationen doch 3—6 Sekunden vergangen sein mögen. In 
vielen Versuchen ist es auffallend, daß zu Anfang der Belichtungszeit 
eine länger dauernde Erhebung der Kurve, Negativität der Ableitungs- 
stelle, besteht, die vielleicht einem Erregungsvorgang im Parenchym 
oder in sonst nicht erregungsleitenden Zellen zuzuschreiben ist; besonders 
deutlich in Abb. 7. Dem Vorgang der Erregungsleitung entsprechen die 
verhältnismäßig niedrigen und rasch ablaufenden Erhebungen, die in 
ihrem zeitlichen Verlauf einzelnen Wellen in Abb. 9 sehr nahe kommen. 
Der geringen Intensität der Potentialänderungen entspricht der Um- 
stand, daß nicht alle Blättchen reagieren, daß also die Erregung offenbar 
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auf einige wenige leitende Zellziige beschrankt 
ist. Der Latenz von einigen Sekunden vom 
Beginn der Belichtung entspricht dieselbe 
Latenz bei Beobachtung der Reaktion, der 
in der ersten Zeit der Belichtung größeren 
Dichte der Erregungswellen, die in dieser 
Zeit häufigeren Reaktionen. Der zeitliche 
Abstand der Erregungsvorgänge ist in der 
Regel wohl kleiner als der zwischen den Reak- 
tionen eines Blättchens, es werden wahrschein- 
lich so gut wie alle Erregungsvorgänge regi- 
striert, während, wie gesagt, nicht alle jedes 
Blättchen treffen. 

In Abb. 9 ist der erste, sehr steile Anstieg 
der Kurve unmittelbare Folge des Durch- 
schneidens der Blattspindel, des damit ver- 
bundenen Wasseraustrittes aus den Gefäßen 
usw. Abgesehen hiervon sind die ersten fünf 
großen Erhebungen je von einigen kleineren 
gefolgt, die wohl Ausdruck von Erregungser- 
scheinungen in verschiedenen, nebeneinander 
liegenden, wahrscheinlich verschieden rasch 
leitenden Systemen sind. Die weiteren neun 
großen Wellen stehenallein. Die Frequenz der 
hohen Wellen entspricht der der Erregungs- 
wellen in einem erregungsleitenden System 
und wohl auch in dem zu vorübergehender 
Tätigkeit erweckten Automatiezentrum in 
der Nähe der Wundfläche. Der Abstand zwi- 
schen zwei großen Erregungswellen zeigt in 
Abb. 9 erst zwischen der zwölften und drei- 
zehnten Welle eine deutliche Zunahme. Auch 
nach Anbrennen der apikalen Blättchen habe 
ich den Abstand zweier solcher Wellen nicht 
unter 20 Sekunden gefunden. 

Bei Mimosa pudica ist es eine lange und 
allgemein bekannte Erscheinung, daß insbe- 
sondere junge Blätter zu Beginn einer inten- 
siven Belichtung im Hauptgelenk, mitunter 
auch in den Tertiärgelenken, maximal reagie- 
ren. Ich möchte hier darauf hinweisen, daß 
diesem Vorgang eine Latenz von mehreren 
Sekunden bis etwa einer Minute zukommt. 
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Reiz; Durchschneiden der Blattspindel 2,2cm von der Ableitungsstelle. 
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Abb. 9. 21. Juli 28. 38°C. Biophytwm sensitivum. Ableitung von der Blattspindel. 
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0,48cm sek~!. Zeitmarken 10 Sekunden, Spannungseinheit 0,02 Volt. 
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192 K. Umrath: 
Einige Kurven vom Potentialverlauf im Blattstiel vor und während einer 
Belichtung des Blattes, die nicht zu maximalen Reaktionen der Gelenke 
führte, habe ich schon in einer früheren Arbeit wiedergegeben und be- 
sprochen (l.c. 1928, 8. 312 ff.). Auch hier traten als Zeichen von Er- 
regungserscheinungen aufzufassende Potentialänderungen mit einer 
Latenz von manchmal nur etwa 20 Sekunden, oft aber über 1 Minute 
auf. Wie gesagt habe ich nach halbseitiger Beschattung eines Blattes erst 
nach 1,5—3 Minuten eine seitliche Bewegung desselben feststellen kön- 
nen. Es scheinen sich alle diese Erregungsrhythmen erst einige Zeit 
nach einer Beleuchtungsänderung zu ändern und erst nach einer weiteren 
Zeit ihren definitiven Wert anzunehmen. 

Ich möchte noch auf eine Erscheinung hinweisen, die GOEBEL! be- 
sonders für Mimosa invisa beschreibt, die man aber auch an Mimosa 
pudica beobachten kann, daß nämlich an teilweise besonnten, teilweise 
beschatteten Blättern, die Fiederblätter an den ersteren Stellen mehr 
oder weniger gehoben, an den letzteren ausgebreitet sind. Wenn man hier 
nicht ausschließlich direkten Einfluß auf die Gelenke annimmt, muß 
man erregungsleitende Systeme annehmen, die das Blättchen mit seinem 
Tertiärgelenk verbinden, weitere Tertiärgelenke aber nicht oder kaum 
beeinflussen. Andererseits muß es nach dem früher Gesagten auch Lei- 
tungssysteme geben, die die verschiedenen Blättchen mit dem Haupt- 
gelenk verbinden. Gerade bei Mimosa pudica ist ein Leitungssystem 
bekannt, welches das ganze Blatt und den Sproß durchzieht, von dem die 
Erregung auf das Hauptgelenk übergeht, nie aber auf Tertiärgelenke; es 
ist das das rasch leitende System, in welchem die Erregung nur durch 
mechanische Verletzung, nicht auch durch Anbrennen auslösbar ist?. Ich 
will keineswegs behaupten, daß dieses System an der Einstellung des 
Blattes gegen das Licht beteiligt ist, sondern wollte nur darauf hinweisen, 
daß ähnlich komplizierte bzw. isolierte Leitungssysteme, wie sie für die 
komplizierte Lichteinstellung notwendig sind, auch sonst nachgewiesen 
wurden. 

Um auch einzelne nicht sensitive Pflanzen zu untersuchen habe ich 
noch Versuche an Dolichos- und Vitis-Blättern angestellt und zunächst 
die Erregungsleitung im allgemeinen an Dolichos giganteus-Blattstielen 
untersucht. Wenn man die Spreite reizt, kann man zwar Erregungs- 
erscheinungen im Blattstiel nachweisen, aber man kann nicht beurteilen, 
in welcher Weise sich die Leitungszeit auf Spreite und Blattstiel ver- 
teilt und kann daher die Leitungsgeschwindigkeit im Blattstiel nicht 
bestimmen, wenn man, wie ich, monophasisch ableitet, so daß nur die 


1 GoEBEL, K.: Die Entfaltungsbewegungen der Pflanzen. 2. Aufl., S. 475. 
Jena 1924. 

2 UMBartH,K.: Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. Kl. I, 184, 
21—44 (1925 a). 
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Negativitatswellen einer Stelle registriert werden. Ein glattes Durch- 
schneiden des Blattstiels bewirkt an einer einige Zentimeter entfernten 
Stelle keine nachweisbaren Erregungserscheinungen, wahrscheinlich weil 
der Reiz nicht lang genug andauert und einzelne Erregungswellen bald 
erléschen. Ich habe auch Reizelektroden, je eine in eines der seitlichen 
Blattchen, eingestochen und mit einem starken Induktionsstrom durch 
mehr als eine Minute tetanisch gereizt, wobei die durchstrémten Gelenke 
in wenigen Sekunden ihren Turgor verloren, ohne im Blattstiel Er- 
regungserscheinungen nachweisen zu können. Die elektrische Erregbar- 
keit dürfte daher höchstens eine sehr geringe sein. Auch das Anbrennen 
des Blattstiels führte nicht zu befriedigenden Resultaten, die erregungs- 
leitenden Zellen in den Gefäßbündeln scheinen durch das umgebende 
mechanische Gewebe einigermaßen geschützt, während das Rindenparen- 
chym bald kollabiert und der Blattstiel sich verbiegt. Zu brauchbaren 
Ergebnissen bin ich durch Anbrennen der Gelenke mit einem Zündholz 
gelangt. Der Reizmoment 
ist auf der Kurve meist 
gut zu erkennen, die den 
einzelnen Erregungsvor- 
gängen entsprechenden 

Potentialänderungen sind 
miteinander weitgehend 
verschmolzen und errei- 

- Abb. 10. 19. Mai 28. 26°C. Dolichos giganteus. Ableitung vom 
chen zusammen einen Be- Blattstiel. Reiz: Anbrennen eines apikalen Gelenkes, 6,8 cm 


i von der Ableitungsstelle. Eichkurve 0,06 Volt. Zeitmarken 
trag, wie er auch sonst 10 Sekunden, Spannungseinheit 0,02 Volt. 





z. B. an Sensitiven zu be- 

obachten ist. Der Riickgang erfolgt nur langsam und ist in meinen 
Kurven nur im Anfangsteil sichtbar. In Abb. 10 ist ein Versuch 
wiedergegeben. Fiir die Leitungsgeschwindigkeit ergab sich aus sechs 
Versuchen 0,51-+ 0,04 (0,79, 0,35) cm sek-1 bei 30 (26—34)°C. Als 
Anstiegszeit wurde die der ersten Negativitätswelle gemessen, soweit 
diese in den Kurven als einzelne Welle erkannt werden konnte, aus 
sieben Versuchen ergab sich 3,49 + 0,47 (7,20, 1,70) sek bei 30 (26 bis 
34)° C. 

In einigen Versuchen habe ich vom Blattstiel von Dolichos giganteus 
abgeleitet, während die Spreite zunächst beschattet, dann besonnt war. 
Die Kurven des elektrischen Potentials zeigen in beiden Abschnitten 
nur geringe Unterschiede, kleine Erhebungen, die als Ausdruck von 
Erregungserscheinungen gedeutet werden können, sind im zweiten Teil 
der Aufnahme, bei belichteter Spreite, wohl etwas häufiger. Mitunter 
zeigt sich auch, wie bei Biophytum, zu Beginn der Belichtung eine 
länger dauernde Erhebung der Kurve. In Abb. 11 ist ein Versuch wieder- 
gegeben. 














Abb. 11. 31. Mai28. 30°C. Dolichos giganteus. Ableitung vom Blattstiel. Schatten bis zur weißen Marke, dann Sonne. Zeilmarken 10 Sekunden, 
Spannungseinheit 0,02 Volt. 


Zeitmarken 10 Sekunden, 


Schatten bis zur weiBen Marke, dann Sonne. 


Spannungseinheit 0,02 Volt. 


Abb, 12. 12. Juni 28. 85°C. Vitis vinifera. Ableitung vom Blattstiel, 





Auch an Blät- 
tern von Vitis vini- 
fera habe ich Licht- 
versuche in der- 
selben Weise ange- 
stellt. Auch hier 
war der beobach- 
tete Effekt ein ge- 
ringer, doch dürften 
die erwähnten klei- 
nen Potentialände- 
rungen zur Zeit der 
Belichtung 
der Spreite häufiger 
sein, als während 
der Beschattung. 
Ein Versuch ist in 
Abb. 12 wiederge- 
geben. 

Alles in allem 
kann man wohl sa- 
gen, daß Erregungs- 
leitung bei der Ein- 
stellung der Blät- 
ter gegen das Licht 
eine wichtige Rolle 
spielt, wofür die 
Beobachtungen an 
Biophytum  beson- 
ders beweisend sind, 
während die an an- 
deren Pflanzen hier- 
mit wenigstens anı 

besten vereinbar 
sind. Ich will frei- 
lich nicht behaup- 
ten, daß nicht auch 
andere Arten der 
Reizleitung, insbe- 
sondere für den 
Phototropismus des 
Blattstiels, in Be- 
tracht kommen. 
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Die Erregungsleitung bei Rankenpflanzen. 

Ich habe versucht an den Ranken von Vitis vinifera Erregungsleitung 
nachzuweisen, indem ich das Potential einer Stelle der Ranke registrierte 
und apikal von dieser Stelle reizte. Durchschneiden der Ranke in einigen 
Zentimetern Entfernung von der Ableitungsstelle hatte nur selten posi- 
tiven Erfolg. Das Anbrennen ist ein Reiz, der sich für Vitis nicht eignet, 
er scheint hier, auch an Blättern, im Gegensatz zu anderen Pflanzen, 
beträchtliche Potentialänderungen zu bedingen, die mit der Erregungs- 
leitung nicht in Zusammenhang stehen. Ich habe deshalb elektrisch ge- 
reizt. Eine etwa 1 cm lange Strecke, einige Zentimeter apikal von der 
Ableitungsstelle wurde durch 10 Sekunden mit einem Induktionsstrom 
tetanisch gereizt. Sowohl die Ableitungselektrode, als auch die Reiz- 
elektroden waren in die Ranke eingestochene vergoldete Nadeln. Er- 
regungserscheinungen konnten nur dann nachgewiesen werden, wenn die 





Abb. 13. 6. Juni 28. 31°C. Vitis vinifera. Ableitung von einer Ranke. Reiz: tetanischer Induk- 
tionsstrom durch 10 Sekunden, 5,1 cm distal von der Ableitungsstelle. Zeitmarken 10 Sekunden, 
Spannungseinheit 0,02 Volt. 


durchstrémte Strecke durch die Reizung schwer geschädigt wurde. Es 
sprechen daher diese Versuche keineswegs fiir eine elektrische Erregbar- 
keit der Vitis-Ranken. Fiir die hier interessierende Frage der Erregungs- 
leitung ist es allerdings unwesentlich, ob die Reizung als eine elektrische 
oder als eine traumatische aufzufassen ist. Ein Versuch ist in Abb. 13 
wiedergegeben. Aus fünf Versuchen bei 32 (30—33)° C ergab sich die 
Leitungsgeschwindigkeit zu 0,21 + 0,02 (0,32, 0,13) emsek—', die An- 
stiegszeit einer Negativitätswelle zu 4,26 + 0,93 (7,92, 2,24) sek. 

Als zweite Rankenpflanze habe ich Lathyrus latifolius untersucht, 
weil Frrrine : für diese angibt, daß die Ranken auch reagieren, wenn 
der Sproß in größerer Entfernung verletzt wird, hier also eine gut aus- 
gebildete Erregungsleitung zu erwarten war. Ich möchte hier erwähnen, 
daß ich schon bei Untersuchungen an sensitiven Pflanzen, so besonders 
an Neptunia, den Eindruck gewonnen hatte, daß die in den untersuchten 
Pflanzenteil eingestochene, zur Ableitung des Potentials dienende Nadel, 
die Erregungsleitung an der untersuchten Stelle ungünstig beeinflußt 


1 Frrrme, H.: Jb.f. wiss. Bot. 89, 424-526 (1904), S. 460 ff. 
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und daß ich glaube, daß dies in noch höherem Maße für die so dünnen 
und zarten Ranken gilt. Dies und der Umstand, daß man bei Beobachtung 
der mechanischen Reaktion leichter eine große Anzahl von Versuchen 
anstellen kann, als bei Registrierung des elektrischen Potentials, wobei 
einem im letzteren Fall seltener zu beobachtende Erscheinungen leichter 
entgehen, mögen daran schuld sein, daß ich so weitgehende Erregungs- 
leitung an Lathyrus nicht beobachtet habe. 

Zunächst habe ich die Erregunsgleitung im Sproß nach Anbrennen 





Abb. 14. 13. Juni 28. 31°C. Lathyrus latifolius. Ableitung vom Sproß. Reiz: Anbrennen eines 
oberhalb der Ableitungsstelle inserierten Blattes. Zeitmarken 10 Sekunden, Spannungseinheit 
0,02 Volt. 


eines oberhalb der Ableitungsstelle inserierten Blattes untersucht. Abb. 14 
gibt einen Versuch bei monophasischer Ableitung wieder, wie ich sie 
bisher immer angewandt habe. Da die Leitungsgeschwindigkeit im Sproß 





Abb. 15. 14. Juni 28. 31°C. Lathyrus latifolius. Diphasische Ableitung vom Sproß ; Distanz zwischen 
den Ableit den 4,2cm. Reiz: Anbrennen eines oberhalb der Ableitungsstrecke inserier 
ten Blattes. Zeitmarken 10 Sekunden, Spannungseinheiten 0,02 Volt. 





aus solchen Kurven nicht zu entnehmen ist, habe ich in den meisten 
Versuchen diphasische Ableitung angewandt. Es wurde von zwei Nadeln 
abgeleitet, die einige Zentimeter voneinander entfernt in den SproB ein- 
gestochen waren und ein einige Zentimeter oberhalb inseriertes Blatt 
wurde angebrannt. Ein Erregungsvorgang an der oberen Ableitungsstelle 
bewirkt Negativwerden derselben und damit Anstieg der Kurve, ein Er- 
regungsvorgang an der unteren Ableitungsstelle Negativwerden dieser 
letzteren und damit Abfall der Kurve: Aus dem Abstand der ableitenden 
Elektroden und der Zeit zwischen Beginn des Anstiegs und des Abfalls 
der Kurve, kann man die Leitungsgeschwindigkeit berechnen. Der Abfall 
erreicht nur einen geringeren Betrag wie der Anstieg, dem scheinbaren 
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Dekrement der Erregungsleitung entsprechend. Dieser Unterschied ist 
in dem in Abb. 15 wiedergegebenen Versuch besonders gering. Aus 
sieben Versuchen bei 28 (25—31)° C ergab sich fiir die Leitungsgeschwin- 
digkeit 0,88 + 0,07 (1,42, 0,66) cm sek-", für die Anstiegszeit 2,62 + 0,30 
(4,86, 1,28) sek. 

An Rankentragern habe ich nur einige Versuche angestellt. Als Reiz 
wurde ein Blättchen angebrannt, das demselben Blatt wie der Ranken- 
träger angehörte. Es ließen sich sehr deutliche Negativitätswellen re- 





Abb. 16. 22. Juni 28. 31°C. Lathyrus latifolius. Ableitung von einer Ranke. Reiz: Anbrennen 
eines zum selben Blatt gehörigen Blättchens. Zeitmarken 10 Sekunden, Spannungseinheit 0,02 Volt. 
gistrieren. Sieben Versuche bei 31 (29—32)° C ergaben für die Anstiegs- 
zeit 3,10 + 0,65 (6,46, 0,87) sek. 

An den Ranken selbst habe ich eine größere Anzahl von Versuchen 
angestellt. Zunächst habe ich gereizt indem ich, wie in den Versuchen 





Abb. 17. 25. Juni28. 34°C. Lathyrus latifolius. Abb. 18. 22. Juni 28. 31°C. Lathyrus latifolius. 

Ableitung von einer Ranke. Reiz: Anbrennen Ableitung von einer Ranke. Reiz: Durchschnei- 

eines zum selben Blatt gehörigen Blättchens. den der Nachbarranke, 3,2cm von der Ablei- 

Zeitmarken 10 Sekunden, Spaunungseinheit tungsstelle. Zeitmarken 10 Sekunden, Span- 
0,02 Volt. nungseinheit 0,02 Volt. 


mit Rankenträgern, ein Blättchen angebrannt habe. In diesen Versuchen, 
von denen zwei in Abb. 16 und 17 wiedergegeben sind, habe ich immer 
deutliche Negativitätswellen erhalten. Die Anstiegszeit ergab sich aus 
sechs Versuchen bei 32 (29—34)°C zu 3,24 +0,36 (5,62, 1,87)sek. In 
weiteren Versuchen habe ich, wenige Zentimeter von der Ableitungsstelle 
entfernt, die Ranke selbst in ihrem apikalen Teil oder eine Nachbarranke 
durchschnitten. Die Negativitätswelle war immer nur klein, manchmal 
nicht sicher festzustellen. Ein Versuch ist in Abb. 18 wiedergegeben. 
Aus sechs brauchbaren Versuchen bei 31 (29—32)° C ergab sich die Lei- 
tungsgeschwindigkeit zu 0,62 +0,06 (0,85, 0,25) emsek—', die Anstiegs- 
14 


Planta Bd. 7. 
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zeit zu 0,86 +0,06 (1,18, 0,63) sek. Nur in drei brauchbaren Versuchen 
habe ich die Spitze der Ranke einige Zentimeter von der Ableitungsstellp 
angebrannt, sie ergaben bei 31 (30—32)° C für die Leitungsgeschwindig- 
keit 1,22 +0,25 (1,93, 0,71) emsek-:, für die Anstiegszeit 1,31 +0,22 
(1,97, 0,93) sek. Es hat den Anschein als würden, wenn der Reiz im 
Durchschneiden einer Ranke besteht, nur mehr reduzierte Negativitäts- 
wellen, die erlöschenden Erregungsvorgängen entsprechen, abgeleitet. 
Vielleicht hängt hiermit die etwas geringere Leitungsgeschwindigkeit zu- 
sammen , andererseits ist beim Anbrennen die Reizstelle nicht genau zu 
lokalisieren. Die geringe Anstiegszeit in den beiden letztgenannten Ver- 
suchsreihen dürfte daher rühren, daß es sich hier um die wirkliche An- 
stiegszeit einer einzelnen Negativitätswelle handelt, während diese Wellen 
nach Anbrennen eines Blättchens so zahlreich, dicht und einander sup- 
perponiert sind, daß die erste Welle nicht als solche einzeln kenntlich ist. 

Ich möchte noch darauf hinweisen, daß die hier mitgeteilten Leitungs- 
geschwindigkeiten durchaus in demselben Bereich liegen, wie die, welche 
Frrrine (l.c. 8.487 f.) nach Beobachtung der mechanischen Reaktion 
der Ranken näherungsweise berechnet hat. 

Frrring hat auch gezeigt, daß auf Wundreiz bei Ranken (1.c.S.493ff.), 
ebenso wie im primären Blattstiel von Mimosa pudica: (l. c. 8. 511 ff.) 
eine Leitung über abgetötete Stellen nicht mehr stattfindet. Das Abtöten 
erfolgte durch heißes Wasser, Wasserdampf, Chloroformwasser, ebenso 
wirkte eine überstandene Plasmolyse, auch wenn die Zellen wieder tur- 
geszent geworden waren. FrTTinG hat weiter an Ranken 1—2 cm lange 
Strecken 1—2 Stunden auf 0—2°C abgekühlt und durch diese Stelle 
Leitung mit scheinbar unveränderter Geschwindigkeit beobachtet (I. c. 
S. 440 f.), ebenso in 2—3 cm langen auf 0—2° C gekühlten Strecken des 
primären Blattstiels von Mimosa pudica (l.c. S. 507). Beide Versuche 
können heute nicht mehr gegen die Erregungsleitung im lebenden Plasma 
angeführt werden, denn in beiden Fällen hat die Leitungszeit nur einen 
geringen Teil der Reaktionszeit ausgemacht, so daß eine Verlängerung 
der Leitungszeit auf ein Vielfaches kaum merklich gewesen wäre. Bei 
Ranken nimmt offenbar die Latenz zwischen Erregung und Bewegungs- 
reaktion die längste Zeit in Anspruch, bei Mimosa pudica ist die Leitungs- 

1 Nach Frrrise findet nach Verbrennen von Fiederblättchen Leitung im 
primären Blattstiel in basipetalem Sinn auch über abgetötete Stellen statt, nach 
Snow aber nicht (Proc. roy. Soc. Lond. B. 96, 349—374 [1924], S. 364). Hin- 
gegen soll nach Snow (1. c. 1924, S. 366), entgegen FITTING, im primären Blatt- 
stiel von Mimosa pudica Leitung in akropetalem Sinn über abgelôtete Stellen 
auch nach Wundreiz vorkommen. Offenbar handelt es sich in all diesen Fallen 
um Leitung nach Riccascher Art, die eben stark von den wechselnden Transpira- 
tionsverhältnissen und sonstigen Umständen, die auf die Wasserbewegung im 
Blatt von Einfluß sind, abhängt. Hierdurch dürften sich diese und manche 
«ndere scheinbar widersprechende Ergebnisse erklären. 
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zeit im primären Blattstiel meist sehr gering gegenüber dem ‚Aufenthalt‘ 
distal von den Sekundärgelenken (UMRATH, |. c. 1925 a, 8. 40). Auf seine 
Narkoseversuche an Ranken mit negativem Ergebnis (1. c. 8. 441 f.) legt 
Frrrine selbst keinen großen Wert, weil er die Narkose der inneren 
Gewebe für schwer kontrollierbar hält. 

Ich glaube, alles was wir über die Reizleitung bei Ranken wissen, 
spricht sehr dafür, daß es sich hier vorwiegend um Erregungsleitung 
handelt!. Das scheinbare Dekrement der Erregungsleitung, ich erinnere 
an die Versuche, bei welchen die Ranken durchschnitten wurden, stimmt 
mit der nur sehr geringen Ausbreitung der Bewegungsreaktion nach Be- 
rührungsreizen überein. Ich will aber nicht behaupten, daß nicht auch 
andere Arten der Reizleitung bei Ranken eine gewisse Rolle spielen, ins- 
besondere der Umstand, daß an einseitig reaktionsfähigen Ranken Rei- 
zung der Oberseite eine Krümmung verhindert, also hemmend wirkt, legt 
den Gedanken an Erregungs- und Hemmungsstoffe nahe, die meiner An- 
sicht nach ja auch in keinem Gegensatz zum Vorkommen von Erregungs- 
leitung stehen. Einige Versuche durch Einstellen von Rankenträgern, 
Ranken tragenden Blättern oder Sprossen in Pflanzenextrakte Ranken- 
krümmungen auszulösen, waren erfolglos, obzwar bekanntlich der ent- 
sprechende Versuch an Sensitiven höchst einfach ist. Es wäre aber mög- 
lich, daß die Transpiration der Ranken zu gering ist, als daß genügend 
Substanz aufgenommen würde, oder daß der osmotische Druck der Lö- 
sungen, welche die Erregungssubstanz noch in genügender Konzentration 
enthielten, ein so hoher war, daß die Ranken durch Wassermangel ihr 
Reaktionsvermögen verloren haben. (Die Elektrolyte waren aus den 
Lösungen allerdings weitgehend entfernt.) 


Die Erregungsleitung bei einzelnen Insektivoren. 

Bei den Insektivoren, die mir zur Verfügung standen, habe ich zu- 
nächst die Erregungsleitung als solche untersucht und mich des Wund- 
reizes zur Erregungsauslösung bedient und bin dann zur Untersuchung 
der Erregungserscheinungen bei Fütterung mit Insekten übergegangen. 
Leider stand mir Dionea bisher nicht zur Verfügung, die allerdings schon 
von BURDON-SANDERSON? untersucht wurde. 

Um zunächst die Erregungsleitung, insbesondere auch die Leitungs- 
geschwindigkeit in der Blattspreite einer Drosera kennen zu lernen, habe 
ich Drosera binata untersucht, weil die Spreite hier sehr lang und schmal 


1 Schon 1906 hat FITTING eine solche Auffassung als mit anderen mindestens 
gleichberechtigt angesehen. Eg. Physiol. 4, 684— 763 (1905); 5, 155—249 (1906), 
S. 224 ff. 

2 BURDON-SANDERSON, J.: Biol. Zbl. 2, 481—500 (1882); 9, 1—14 (1889); 
Proc. roy. Soc. Lond. 21, 495 (1875). — BURDON-SANDERSON, J. and Page, F. 
J.M.: Ebenda 25, 411 (1877). — BURDON-SANDERSON, J.: Philos. Trans. roy. 
Soc. Lond. B. 179, 417 (1888). 
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ist, so daB man, wenn man vom basalen Drittel ableitet, die auBerste 
Spitze abschneiden kann, ohne daB die direkten Folgen dieses Eingriffes 
zu starke stérende Potentialanderungen an der Ableitungsstelle bedingen 
würden. In Abb. 19 ist ein Versuch von einem ausgewachsenen Blatt in 
bestem Zustand wiedergegeben. Das Auftreten zweier Erregungsvor- 
gange, etwa in dem hier ersichtlichen zeitlichen Abstand, war typisch ; 
Registrierungen über längere Zeiträume habe ich nicht, so daß ich nicht 
sagen kann, ob etwa noch weitere Erregungsvorgänge folgten. Bei 32 
(28—34)° C ergab sich die Leitungsgeschwindigkeit aus acht Versuchen 
zu 0,22 + 0,02 (0,38, 0,11) cmsek-1, die Anstiegszeit aus neun Messungen 
zu 2,97 + 0,40 (7,01, 0,96) sek. Zwei Versuche an alten Blättern, deren 
Drüsenköpfchen keine Sekrettropfen mehr aufwiesen, bei 31 bzw. 33° C, 
ergaben als Leitungsgeschwindigkeiten 0,11 bzw. 0,085 emsek-1, als 
Anstiegszeiten 5,56 bzw. 2,21 sek. Die Leitungsgeschwindigkeit scheint 
also in alten Blättern herabgesetzt zu sein, was mit den Ergebnissen 
MOoNTEMARTINIS (1. c. S. 186) an Croton, Saxifraga und Viburnum über- 
einstimmt. Abb. 20 gibt einen Versuch wieder. Die auf die Negativitäts- 
welle folgende Senkung der Kurve, Positivierung der Ableitungsstelle, 
ist bei Drosera (auch D. rotundifolia) mitunter zu beobachten. Es ware 
denkbar, daB es sich hier um eine Wasserbewegung, vielleicht um Wasser- 
austritt in die Interzellularen handelt. Vom Blattstiel von Drosera binata 
habe ich nur einmal abgeleitet, die Erscheinungen waren dieselben wie 
an der Spreite, auch zwei Erregungsvorgänge. 

Bei Drosera rotundifolia habe ich zunächst vom basalen Teil der Spreite 
abgeleitet und einige Tentakel am apikalen Rand durchschnitten. Abb. 21 
gibt einen Versuch wieder. Aus sechs derartigen Versuchen ergab sich 
bei 33 (29—34)°C als Leitungsgeschwindigkeit 0,077 + 0,014 (0,157, 
0,038) cmsek-1, als Anstiegszeit 4,74-+-0,24 (6,02, 3,87) sek. Die Lei- 
tungsgeschwindigkeit im Blattstiel ist etwa doppelt so hoch und es fragt 
sich ob es sich hier wirklich um Unterschiede zwischen Blattstiel und 
Spreite handelt oder ob etwa die Leitung in den Tentakeln, die meist 
1—2 mm von ihrer Ursprungsstelle durchschnitten wurden, so langsam 
verläuft, daB hierdurch die gesamte Leitungszeit beträchtlich verlängert 
wird. Die Entfernung zwischen Reiz- und Ableitungsstelle betrug 6 bis 
8 mm. Über die Leitungsgeschwindigkeit in Drosera-Tentakeln liegt eine 
Angabe von DARWIN : vor, an Randtentakeln hat er 10 Sekunden nach 
einem starken Reiz eine Einkriimmung gesehen. Als Leitungsweg gibt 
DARWIN 1/2, inch, das ist 0,13 cm an, es handelt sich hier aber nur um 
eine ganz beiläufige Angabe. Ein Randtentakel ist etwa 0,3 cm lang, die 
Entfernung vom Köpfchen zur Krümmungszone ist etwa 0,2cm. Das 
würde eine Leitungsgeschwindigkeit von 0,02 cemsek-! ergeben. In 
weiter unten zu besprechenden Versuchen habe ich auf Tentakel in der 


3 Darwin, CH.: Insectivorous plants. London 1875, S. 253. 
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Nähe des Randes, die noch wenigstens 0,2 cm lang waren, Mückenlarven 
aufgelegt und den Potentialverlauf von der Blattfliche registriert. Die 
ersten deutlichen Erregungserscheinungen habe ich 6,5 Sekunden nach 
Auflegen der Miickenlarven beobachtet, was 
eine Leitungsgeschwindigkeit von 0,03 cm sek-'! 
ergibt. Von den sechs Versuchen über die Lei- 
tung in der Spreite, deren Ergebnis oben an- 
geführt wurde, ergaben zwei als Leitungsge- 
schwindigkeit 0,038, einer 0,040 em sek-!. Wenn 
man 0,03 cm sek-' als Leitungsgeschwindigkeit 
in den Tentakeln annimmt, und ich glaube, 
daß dieser Wert vom wahren nicht stark ab- 
weicht, so ist nicht anzunehmen, daß die ge- 
ringe Leitungsgeschwindigkeit in der Spreite 
vorgetäuscht wird durch lange Leitungszeit in 
den Tentakeln. Entweder es erfolgt die Leitung 
in der Spreite nicht nur in den Leitbündeln, 
sondern über eine gewisse Strecke auch im 
Parenchym (Darwin, |. c. S. 247 ff.) und dann 
mit etwa derselben Geschwindigkeit wie in den 
Tentakeln, oder es ist in vielen Fällen, wegen 
des komplizierten Verlaufes der Gefäßbündel, 
der Leitungsweg viel länger, wie die zwischen 
Reiz- und Ableitungsstelle gemessene Entfer- 
nung. 

In weiteren Versuchen habe ich vom Blatt- 
stiel abgeleitet und einige Tentakel durchschnit- 
ten. Bei 30 (29—32)° C ergaben sieben Versuche 
für die Leitungsgeschwindigkeit 0,137 + 0,013 
(0,21, 0,08) cm sek-1, sechs Versuche für die 
Anstiegszeit 6,52 + 0,30 (8,14, 5,94) sek. Schließ- 
lich habe ich bei derselben Ableitung in sechs 
Versuchen den Blattstiel selbst mehr oder 
weniger stark angeschnitten, selten durchschnit- 
ten. Bei 30 (28 bis 31)° C ergab sich für die 
Leitungsgeschwindigkeit 0,155 + 0,019 (0,25, 
0,08) cm-sek-1, für die Anstiegszeit 7,37 + 0,41 
(9,50, 5,90) sek. Abb. 22 gibt einen Versuch 
wieder in dem erst einige Tentakel abgeschnit- 
ten, dann der Blattstiel angeschnitten wurde, 
Abb. 23 einen solchen in dem der Blattstiel durchschnitten wurde. 


Die registrierten Erregungserscheinungen nach Durchschneiden eini- 
ger Tentakel waren dieselben, ob vom basalen Teil der Spreite oder ob 


Ableitung vom Blattstiel. Reize durch Pfeile markiert. Erster Reiz: Abschneiden 
Zweiter Reiz: Anschneiden des Blattstiels 0,8 cm von der Ableitungsstelle. 


einiger Tentakel 1,6 cm von der Ableitungsstelle. 
Zeitmarken 10 Sekunden, Spannungseinheiten 0,02 Volt. 





Abb. 22. 6. Juli 28. 32°C. Drosera rotundifolia. 
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vom Blattstiel abgeleitet wurde, obzwar im letzteren Fall der Leitungs- 
weg etwa doppelt so lang war. Ebenso waren sie bei Ableitung vom Blatt- 
stiel gleich, ob einige Tentakel durchschnitten wurden oder ob der Blatt- 
stiel selbst angeschnitten oder durchschnitten wurde, obzwar im letzteren 
Fall der Reiz sicher starker und der Leitungsweg nur etwa halb so lang 
war. Diese Versuche an Drosera sprechen also für dekrementlose Leitung. 

Des öfteren habe ich versucht an Blättern von Drosera rotundifolia 
Erregungserscheinungen nachzuweisen, nachdem ich auf einige in der 
Nähe der Ableitungsstelle inserierte Tenkatel ein oder zwei lebende oder 
absterbende Mückenlarven aufgelegt hatte. Die Registrierung erfolgte 
bei geringerer Geschwindigkeit des lichtempfindlichen Papiers über eine 
längere Zeit. Die größte Schwierigkeit bestand darin, Blätter zu finden, 
an denen über genügend lange Zeit keine Störungen auftraten. In ein- 
zelnen Versuchen bewirkte das Auflegen der Mückenlarven keine merk- 





Abb. 23. 9. Juli 28. 31°C. Drosera rotundifolia. Ableitung vom Blattstiel. Reiz: Durchschneiden 
des Blattstiels, 1,3 cm distal von der Ableitungsstelle. Zeitmarken 10 Sekunden, Spannungsein- 
heit 0,02 Volt. 


lichen Potentialänderungen, es haben aber auch oft während der Beob- 
achtungszeit die um die Ableitungsstelle inserierten Tentakel noch nicht 
reagiert. In vielen Fallen waren nach Auflegen der Miickenlarven Poten- 
tialanderungen nachzuweisen, manchmal von nur geringem Betrag und 
von verschiedener Dauer, im allgemeinen mit Anstiegszeiten von 1 bis 
10 Sekunden. Nicht selten waren auch Potentialänderungen von größe- 
rem Betrag zu verzeichnen, die oft ihrem zeitlichen Verlauf nach als 
typische Negativitätswellen kenntlich waren und mitunter auch dem 
Betrage nach nicht hinter den durch Wundreiz bedingten zurückstanden. 
Das Auflegen der Mückenlarven äußerte sich in den Kurven immer durch 
eine Senkung (Positivierung, als weißer Strich imponierend) mit eventuell 
nachfolgender kurzer Hebung (z. B. Abb. 24). In einzelnen Versuchen 
trat eine Negativitätswelle unmittelbar beim Auflegen der Mückenlarve 
auf, woran eine, nicht immer vermeidliche, Zerrung an der ableitenden 
Nadel schuld sein mag. Die sich nach einiger Zeit einkrümmenden Ten- 
takel kamen in der Regel in die Nähe der ableitenden Nadel, ich glaube 
aber nach allen meinen Erfahrungen nicht, daß sie etwa durch Druck 
auf diese Erregungserscheinungen an der Ableitungsstelle hervorgerufen 
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Abb. 25. 15. August 28. 3100. Drosera rotundifolia, 
Miickenlarve auf die in der Nahe der Ableitu 


Abb. 24. 17. Juli 28. 36°C. Drosera rotundi 


Tentakel aufgelegt; hierdurch wurde 





hatten, in manchen 
Fällen treten die Erre- 
gungserscheinungen 
hierzu auch zu früh 
auf. Zwei Versuche 
sind in Abb. 24 und 25 
wiedergegeben, letz- 
terer erstreckt sich 
über besonders lange 
Zeit. 

Daraus, daB ich in 
den genannten Ver- 
suchen in den ersten 
Minuten nach Auf- 
legen einer Miicken- 
larve auf einige Ten- 
takel nur in der Nähe 
von deren Insertions- 

stelle Erregungs- 
erscheinungen nach- 
weisen konnte, sowie 
daraus, daß die Be- 
wegungsreaktion von 
Tentakelnin größerer 
Entfernung erst sehr 
lange nach dem Auf- 
bringen eines Beute- 
stückes bemerkbar 
wird, ist zu schließen, 
daß die durch Beute- 
tiere bewirkten Reize 
zwar sehr lange Zeit 
hindurch zur Auslö- 
sung von Erregungs- 
erscheinungen führen, 
daß diese aber an 
Leitungsbahnen mit 
beschränkter Aus- 
dehnung und wahr- 
scheinlich auch mit 
Dekrementstellen ge- 
bunden sind, so daß 
eine Erregungsaus- 
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breitung auf größere Distanz erst zustande kommt, wenn eine längere 
Gruppe von Erregungswellen entsteht oder wenn solche von verschie- 
denen Tentakeln kommende einander ergänzend unterstützen. Daß die 
Erregungsleitung von jedem Tentakel aus hier auf bestimmte Bahnen be- 
schränkt bleibt, dürfte auch Voraussetzung dafür sein, daß sie an den 
weiteren Tentakeln, soweit diese dazu fähig sind, eine gerichtete Reak- 
tion auszulösen vermag. Die weite dekrementlose Erregungsausbreitung 
nach Wundreizen könnte sowohl dadurch bedingt sein, daß mehrere, 
wahrscheinlich alle, leitenden Systeme fast gleichzeitig erregt werden, 
als auch dadurch, daß einzelne noch erregt werden, die durch das Auf- 
bringen von Beutetieren überhaupt nicht erregt werden. Die Unter- 
schiede dürften hier ähnliche sein, wie zwischen der Leitung der Er- 
regungsvorgénge, die zur Einstellung der Blätter gegen das Licht führen 
und zwischen der Leitung nach dem Alles-oder-Nichts-Gesetz bei Mimosa, 
etwa nach traumatischen, elektrischen 
oder ähnlichen Reizen. Diese Verhält- 
nisse habe ich seinerzeit ausführlich be- 
sprochen (l.c. 1928, S. 313). 

An Pinguicula (alpina oder vulgaris) 
habe ich die Erregungsleitung unter- 
sucht, indem ich vom Mittelnerven abge- pb. 26. 15. August 28. 34°C. Pinyui- 
leitet und das Blatt spitzenwärts durch- = RA A | LA. 
schnitten habe. Erregungserscheinungen Blattes, 10cm distal von der Ablei- 
waren nur nachzuweisen, wenn Reiz- und ‘tement Ail — 
Ableitungsstelle nicht iiber 2 cm vonein- 
ander entfernt waren. Ein Versuch ist in Abb. 26 wiedergegeben. Sieben 
Versuche bei 31 (28—34)° C ergaben als Leitungsgeschwindigkeit 
0,25+0,01 (0,31, 0,17) cm sek-!, als Anstiegszeit der Negativitätswelle 
10,0+0,5 (12,6, 7,2) sek. Nach Auflegen einer Mückenlarve konnten 
Potentialänderungen nur dann nachgewiesen werden, wenn die ableitende 
Nadel schief eingestochen und die Mückenlarve über der Ableitungsstelle 
aufgelegt wurde. Auch dann handelte es sich nur um eine Negativierung 
von geringem Betrag, einer scheinbaren Latenz von etwa 10 Sekunden 
und einer Anstiegszeit von etwa 30—60 Sekunden (drei Versuche). 

Ich glaube, meine Versuche machen es höchst wahrscheinlich, daß die 
Bewegungen und wahrscheinlich auch die Sekretionen am Drosera-Blatt, 
die durch einen Insektenfang bewirkt werden, durch Vermittlung von 
Erregungsleitung zustande kommen. Auch für das Blatt von Pinguicula 
ist eine solche Annahme mit meinen Versuchen vereinbar. Es ist hier 
zwar die Erregungsleitung im allgemeinen nicht gut ausgebildet, aber 
auch die Bewegungsreaktionen des Blattes sind nur gering und treten 
erst nach längerer Zeit auf. Uber die Erregungsleitung bei Dionaea musci- 
pula möchte ich nicht viel sagen solange ich nicht über eigene Versuche 
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verfüge, doch geht aus denen BURDON-SANDERSONS, |. c., unzweifelhaft 
hervor, daß die Erregungsleitung bei dieser Pflanze sehr gut ausgebildet 
ist. So besteht nach unseren bisherigen Kenntnissen bei den Insektivoren 
eine enge Beziehung zwischen der Geschwindigkeit und dem Ausmaß der 
Bewegungsreaktionen einerseits und der Ausbildung der Erregungsleitung 
andererseits. 

Zusammenfassung. 

Die Erregungsleitung bei Pflanzen ist, in allen daraufhin untersuchten 
Fällen, wenn sie nicht vom Sinn der Leitung unabhängig ist, in basipe- 
talem Sinn begünstigt. 

Für die Blattspindel von Biophytum sensitivum, die eine Ausnahme 
von dieser Regel zu bilden schien (Bose), hat sich ergeben, daß ihr erre- 
gungsleitende Bahnen mit verschiedener Leitungsgeschwindigkeit zu- 
kommen, zwischen denen ein Erregungsübergang nur von langsamer 
auf rascher leitende möglich ist. Die rasch leitenden sind auf die apikale 
Spindelhälfte beschränkt. 

Durch Narkose der inneren Gewebe des Sprosses von Mimosa pudica 
lassen sich die, nach Reizung der Blätter auftretenden, als Begleit- 
erscheinungen von Erregungsvorgängen aufzufassenden, elektrischen 
Negativitätswellen reversibel unterdrücken oder herabsetzen, in welch 
letzterem Fall auch eine Verminderung der Leitungsgeschwindigkeit im 
Stamm festgestellt werden konnte. 

Bei Biophytum sensitivum ist die von der Lichtintensität abhängige 
Lage der Blättchen keine feste, sondern durch rhythmische Senkungs- 
bewegungen mit zwischenliegenden langsamen Hebungen bedingt. Ins- 
besondere die Messung der Leitungsgeschwindigkeit, aber auch die Re- 
gistrierung der Negativitätswellen zeigt, daß die Übermittlung durch 
Erregungsvorgänge erfolgt. Auch die an anderen Blattstielen, Mimosa, 
Dolichos, Vitis, gemessenen elektrischen Potentialänderungen bei ver- 
schiedener Belichtungsintensität lassen sich dahin deuten, daß Erregungs- 
vorgänge die Lichteinstellung der Blätter übermitteln. 

An Ranken von Vitis und Lathyrus wurden, insbesondere nach star- 
ken Reizen, elektrische Negativitätswellen nachgewiesen, die wohl als 
Zeichen von Erregungserscheinungen aufzufassen sind. Sie sprechen 
nicht für eine besondere Ausbildung der Erregungsleitung in den Ran- 
ken, was ja nach der geringen Ausbreitung der Krümmungsreaktion nach 
schwachen Reizen auch nicht zu erwarten ist. Die Leitungsgeschwindig- 
keit stimmt mit der seinerzeit von FITTING nach Beobachtung der 
mechanischen Reaktion schätzungsweise angegebenen überein. 

Von Insektivoren wurden Drosera und Pinguicula untersucht. Von 
den Blättern von Drosera binata und rotundifolia lassen sich nach Wund- 
reizen Negativitätswellen ableiten, die auf eine wohl ausgebildete Er- 
regungsleitung ohne Dekrement deuten. Von der Spreite von Drosera 
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rotundifolia wurden derartige Negativitätswellen, vielfach von geringerem 
Ausmaß, auch nach Fütterung mit Mückenlarven registriert. An Blat- 
tern von Pinguicula lassen sich nach Wundreiz Negativitätswellen nach- 
weisen, die auf weniger gut ausgebildete Erregungsleitung mit schein- 
barem Dekrement schließen lassen. Nimmt man hinzu, daß nach den 
Untersuchungen BURDON-SANDERSONS die Erregungsleitung bei Dionaea 
muscipula wohl noch besser ausgebildet ist als bei Drosera, so ergibt sich 
für die untersuchten Insektivoren ein deutlicher Parallelismus zwischen 
Geschwindigkeit und Ausbreitung der Bewegungsreaktion beim Insekten- 
fang einerseits und Ausbildung-der Erregungsleitung andererseits. 














PHYSIOLOGISCHE UND ZYTOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN 
UBER DROSERA. 
Von 
KaRL BEHRE 
(Hamburg). 
Mit 38 Textabbildungen. 


(Hingegangen am 30. November 1928.) 


Die Insektivoren mit ihren in verschiedener Hinsicht so interessanten 
reiz- und ernährungsphysiologischen Besonderheiten sind schon häufig 
Gegenstand der Untersuchung gewesen. Trotzdem kann eigentlich keine 
von all den mit der Insektivorie in mehr oder weniger engem Zusammen- 
hange stehenden Teilfragen als endgiiltig gelést angesehen werden. Es 
erschien daher wiinschenswert, wenigstens einen kleinen Teil dieser noch 
ungelôsten Probleme erneut zu untersuchen. Ausgangspunkt fiir unsere 
Untersuchungen waren reiz- und ernährungsphysiologische Fragestel- 
lungen. Da indessen fiir deren Bearbeitung die Droseraceen, auf die allein 
sich unsere Untersuchung erstreckte, nur wahrend einiger Sommermonate 
benutzbar sind, wurde die Untersuchung auf die bei den Vertretern dieser 
Familie in besonders hohem Maße vorhandene Regenerationsfähigkeit 
ausgedehnt, und alle erreichbaren Arten wurden auch zytologisch unter- 
sucht. Über die Ergebnisse soll im folgenden berichtet werden. 


I. Regenerationsuntersuchungen. 
a) Literatur. 

Wenn auch in der Literatur zahlreiche Angaben vorliegen, die von der 
Fähigkeit der Blätter des Sonnentaues zur Neubildung von Sprossen be- 
richten, so sind doch eingehende Untersuchungen darüber noch nicht 
angestellt worden. 

Die erste Notiz über den Gegenstand stammt von NAUDIN (1840). 
Dieser berichtet, daß er bei einer Drosera intermedia mehrere adventive 
Sprossungen auf einem Blatte gefunden habe, die auf diesem ohne Ver- 
bindung mit den Leitbündeln der Spreite, wahrscheinlich endogen ent- 
standen seien. Dann erwähnt KIRSCHLEGER (1855) einen Fund von 
Knospenbildung auf den Blättern von Drosera longifolia. 

Eine ausführlichere Beschreibung finden wir bei NITSCHKE (1860) über 
D. rotundifolia. Er gibt für diese Pflanze zwei Arten der vegetativen Ver- 
mehrung als in der Natur häufig vorkommend an: Einmal das Austreiben 
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von Anlagen in den Achseln tiefer (unter der Rosette stehender) Blatter 
und dann die Adventivknospenbildung auf der Spreite aller Blatter, wenn 
ihre Verbindung mit dem Stamm durch Faulnis an der Blattbasis unter- 
brochen ist. Der Stamm von D. rotundifolia fault gleich dem des Torf- 
mooses, zwischen dem sich die Pflanze befindet, von unten her allmählich 
ab. Die Fäulnis trennt die in den Blattachseln entstandenen neuen 
Pflanzen vom alten Stamm und gibt durch Übergreifen auf die Blatt- 
basis auch den Blättern der Rosette den Anlaß zur Bildung von adven- 
tiven Sprossungen. — Vielleicht kann ich schon hier anführen, daß ich 
den Ausführungen NITscHk&s in allen Punkten zustimmen und sie auch 
in vollem Umfange auf D. intermedia übertragen kann. Allerdings ist für 
das Auftreten von Fäulnis an der Blattbasis das Fortschreiten der 
Stammfäulnis bis zu dieser Stelle nicht erforderlich. Wir haben in unse- 
rem Sonnentau eine Pflanze, bei der — im Gegensatz zu den allermeisten 
bekannten anderen Fällen adventiver Sproßbildung — die Fähigkeit zur 
Bildung von Sprossen auf der Spreite in weitem Maße in der Natur aus- 
genutzt wird. Sie und die Bildung von neuen Pflanzen aus Blattachseln, 
wie sie vor allem bei D. intermedia häufig schon in den Achseln junger 
Blätter unmittelbar neben dem Vegetationspunkt entstehen, tragen viel- 
leicht ebensosehr wie die geschlechtliche Vermehrung zur Erhaltung der 
Art bei. Sie müssen außerdem die einzigen Vermehrungsweisen des bei 
uns heimischen Bastards zwischen D. rotundifolia und D. anglica sein, 
der nach ROSENBERG meist gerade dort am häufigsten vorkommen soll, 
wo der eine der beiden Eltern nur sehr spärlich oder gar nicht vertreten ist. 

Die erste anatomische Untersuchung der Blattsprossungen geschah 
durch BEISERINCK (1886), der ihre exogene Entstehung feststellte. Sein 
Schluß, daß die Regeneration aus den Blütenstandstielen von Dionaea 
muscipula daher wohl auch exogen sein werde, ist nach den Ergebnissen 
der vorliegenden Arbeit allerdings nicht zulässig. 

Weiter finden wir in der Literatur eine Mitteilung von GEISENHEYNER 
(1898) und die Arbeiten von AMES (1899) und Lzavirt (1899, 1903, 1909), 
die alle die eben genannten Arbeiten nicht kennen. Von den letzteren 
wurde die Sproßbildung auf den Blättern von D. filiformis, binata, rotun- 
difolia und intermedia var. americana festgestellt und zum Teil durch Ab- 
bildungen belegt. LEAVITT bemerkt, daß bei D. binata die Primärblätter 
dieser Sprößlinge und die der Sämlinge rund sind wie die normalen 
Blätter von D. rotundifolia und dann allmähliche Übergänge zu den für 
die Arten charakteristischen Formen zeigen. Es gelang ihm, bei D. inter- 
media durch Hunger, indem er den Pflanzen Wurzeln und Blätter fort- 
nahm, die runde Blattform auch bei den Folgeblättern wieder auftreten 
zu lassen; das habe ich bestätigen können. 

WINKLER hat 1902 D. capensis näher untersucht. Er weist zum ersten 
Male auf die Sonderstellung hin, die Drosera zusammen mit Torenia 














210 K. Behre: 


asiatica und Begonia quadricolor einnimmt durch ihre völlig unpolare Re- 
generation auf beliebigen Stellen der Spreite. Weiter zeigt er, daB die 
Sprossungen nicht auf embryonal gebliebene Zellherde zuriickzufiihren 
sind, sondern aus normal differenzierten ausgewachsenen Epidermiszellen 
entstehen. Da dies letztere später von anderen bezweifelt worden ist, 
werden wir im anatomischen Teil unserer Untersuchungen darauf ein- 
zugehen haben. 

GOEBEL bringt in seiner experimentellen Morphologie (1908, S. 106) 
eine Abbildung von sprossenden Blättern von D. binata, und in der Flora 
desselben Jahres beschreibt er die interessante vegetative Vermehrung 
von D. pygmaea durch Brutknospen. Für uns ist diese Befähigung des 
winzigen Pflänzchens zur Brutknospenbildung um so interessanter, als 
ich D. pygmaea zu einer anderen Art von vegetativer Vermehrung nicht 
veranlassen konnte. 

Roginsox (1909) stellt fest, daß Blattspreite, Blattstiel und Blüten- 
standstiel von D. rotundifolia Adventivsprosse bilden können. Mikrotom- 
schnitte sollen zeigen, daß keine Verbindung zwischen den Leitungs- 
bahnen des jungen Sprosses und denen des alten Blattes besteht. Die 
Verfasserin nimmt an, daß die Sprossungen auch auf unverletzten, mit 
der Pflanze verbundenen Blättern entstehen können. 

SALISBURY veröffentlicht 1915 noch einmal einen Bericht über Re- 
generation auf den Blättern von D. rotundifolia und D. intermedia, doch 
ebenfalls ohne nähere Untersuchung. Anscheinend hat er auch keine gut 
entwickelten Blätter beobachtet, da nach ihm sämtliche Blätter nur je 
einen Sproß tragen und diesen stets in unmittelbarer Nähe des Haupt- 
nerven. Dies ist aber beides nur bei noch nicht voll entwickelten Blättern 
der Fall. 

Levise endlich bringt 1916 eine Zusammenstellung über sämtliche 
ihm bekannten Mitteilungen von vegetativer Vermehrung bei Drosera. 
Er hat jedoch selber keine Versuche darüber angestellt. Einige von ihm 
erwähnte amerikanische Angaben sind mir unzugänglich gewesen und 
hier nicht genannt. Doch bringen auch sie nach seinem Bericht nichts 
Neues. Auch eine neue Arbeit von Denis (1926) ist mir unerreichbar 
geblieben. 

Die Untersuchungen über Regeneration bilden den umfangreichsten 
Teil meiner Arbeit; denn es stellte sich heraus, daß Drosera sowohl in 
physiologischer als auch in entwicklungsgeschichtlicher Hinsicht ein für 
diese Versuche ausgezeichnetes Material darstellt, das den klassischen 
Objekten anderer Arbeiten, den Begonia- und Bryophyllum-Arten, in 
keiner Weise nachsteht. Von den verwendeten Arten: Drosophyllum 
lusitanicum, Dionaea muscipula, Drosera rotundifolia, D. intermedia, 
D. capensis, D. spathulata, D. binata, D. pygmaea versagten nur zwei: 

Drosophyllum lusitanicum, dessen wohl zu sehr auf trockene Standorte 
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eingestellte Blatter zu schnell verfaulten, und Drosera pygmaea, deren 
zwerghaft kleine Teile ebenfalls nicht zu Sprossungen gebracht werden 
konnten. Von Dionaea muscipula war leider nur so wenig Material zu 
bekommen, daß umfangreichere Untersuchungen nicht angestellt wer- 
den konnten. Die regenerierenden Blätter bestätigten hier die schon be- 
kannte Tatsache, daß die Sprossungen auf dem Isthmus zwischen Blatt- 
stiel und Spreite entstehen, doch traten auch auf der Unterseite des 
Stieles an einzelnen mit dem Stiel zusammen ausgelegten Blättern Spros- 
sungen auf. 

Die übrigen genannten Arten bewiesen in fast allen ihren Teilen eine 
überraschende Regenerationskraft, verbunden mit einer außerordent- 
lichen Widerstandsfähigkeit gegen ungünstige äußere Einflüsse. Sie 
regenerierten, wenn die Bedingungen dazu gegeben waren, unter allen 
Umständen und je nach dem morphologischen Charakter des sprossenden 
Organes auf die verschiedenste Weise. 

Das Material für die Untersuchungen wurde bei unseren einheimi- 
schen Arten fast ausnahmslos dem Hamburg benachbarten Eppendorfer 
Moor entnommen; für die ausländischen Arten stand Material zur Ver- 
fügung, das aus dem Hamburger Botanischen Garten und aus verschie- 
denen auswärtigen Gärten stammte. 

Die Methode der Untersuchungen war meist sehr einfach: Die zu 
untersuchenden Pflanzenteile wurden abgeschnitten, in einer Porzellan- 
oder Glasschale auf Torfmoos, feuchtem Sand oder auch auf Wasser aus- 
gelegt, und neue Sprossungen gingen fast ausnahmslos mit Sicherheit 
aus ihnen hervor. 


b) Regeneration der einzelnen Teile der Pflanze; Polarität. 

Natürliche Anlagen für Sprossungen sind in den Blattachseln vor- 
handen, wo sie in der Form von meristematischem Gewebe in der Epi- 
dermis und den darunter befindlichen Zellschichten vorliegen. Sie kom- 
men in erster Linie für Neubildungen in Betracht. Entfernt man den 
Vegetationspunkt oder isoliert einen beliebigen Teil der Pflanze, auf dem 
sich eine solche Anlage befindet, so treibt diese aus und hindert alle 
anderen mit ihr verbundenen Teile an der Sprossung. Durch den noch 
lebenden Vegetationspunkt wird sie selber an der Entwicklung gehindert. 
Eingipsen des Vegetationspunktes genügt noch nicht, um das Achsel- 
meristem austreiben zu lassen. Ebenso hatten zahlreiche Versuche, durch 
Fortnahme des Vegetationspunktes und Eingipsen des Stammes mit 
seinen sämtlichen Anlagen die Blätter zur Regeneration zu veranlassen, 
völlig negatives Ergebnis. Allerdings muß bei diesen letzten Versuchen 
berücksichtigt werden, daß durch Eingipsen der Blattachsel die dort be- 
findliche Anlage wohl nicht an den ersten Teilungen gehindert werden 
kann, so daß die Hemmung für die Blätter dann nicht von der noch 
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schlafenden Anlage, sondern von einem neu entstehenden Vegetations- 
punkt ausgeht. 

Legt man ein Blatt von D. rotundifolia aus, so zeigen sich auf der 
morphologischen Oberseite der Spreite nach 2—3 Wochen die ersten 
Sprosse. Sie sind hier ganz unpolar verteilt. Betrachten wir zunächst 
die Nervatur des Blattes! Eine Zeichnung von FENNER gibt sie richtig 
wieder (Flora 1909). In die Blattspreite führen vom Stiel drei Nerven. 
Zwei kleine laufen links und rechts am Rande der Spreite herum, der 
Hauptnerv geht geradeaus. Er gibt gleich nach seinem Eintritt in die 
Lamina zwei weitere kleine Leitbündel nach beiden Seiten ab. Etwa in 
der Mitte des Blattes teilt sich der verbleibende Hauptteil in zwei etwa 
gleich starke Arme. Diese gabeln sich bald wieder, und ihre Tochterarme 
kommunizieren nach außen mit den Randnerven, nach innen unterein- 
ander. Von diesen Nerven aus durchziehen kleinere die ganze Blattfläche 
in engem Netz und versorgen jedes Tentakel. 

Die Sprossungen entstehen nun ausnahmslos auf der morphologischen 
Oberseite des Blattes am Fuße eines Tentakels. Sehr junge, schwache 
Blätter tragen meist nur je einen Sproß und diesen gewöhnlich dicht 
oberhalb der Verzweigungsstelle des Hauptnerven in der Mitte des 
Blattes. Bei anderen Blättern ist der Ort der Entstehung ganz un- 
bestimmt. Da unter jedem Tentakel ein Leitbündel sich hinzieht, liegt 
die Sprossung stets über einem solchen, doch braucht dies durchaus nicht 
das größte zu sein. Auf älteren, besonders großen Blättern, wie man sie 
vor allem im Spätsommer findet, treten bis fünf oder sechs Sprosse aus 
einem Blatt hervor und zwar häufiger in etwa kreisförmiger Verteilung 
gerade über den kleineren Bündeln, während der Hauptnerv leer bleibt. 
Die Sprosse entstehen meist auf der dem Blattstiel abgewendeten Seite 
des Tentakels, nicht so häufig transversal dazu, selten auf der Seite nach 
dem Blattstiel hin. Näheres darüber wird der Bericht über die anato- 
mische Untersuchung bringen. Der äußerste Blattrand wird im all- 
gemeinen von Sprossungen gemieden. Doch kann auch er Sprosse bilden, 
wie sich ergibt, wenn man Blätter zerschneidet. Dann trägt jeder Teil, 
sei er auch recht klein, seinen Sproß oder seine Sprosse. Wohl wegen der 
auf kleinen Teilstücken weniger vollkommenen Verbindung durch die 
Leitbündel zeigen solche Stücke ein deutliches Bestreben zur Vermehrung 
der Zahl ihrer Sprosse, so daß sie häufig nicht nur relativ, sondern auch 
absolut mehr Sprossungen als ein unzerteiltes Blatt erzeugen. Als Ort 
der Sprossung wird in diesem Falle im allgemeinen die Nähe der Wund- 
fläche etwas bevorzugt, der Rand gemieden; doch ein 1 mm breites 
Stück Blattrand regeneriert noch, und in einigen extremen Fällen tat es 
dies gerade aus dem Rande selbst. Die Tentakeln stehen überall auf der 
Spreite so dicht, daß winzige tentakelfreie Blattstückchen schon in den 
ersten Tagen nach dem Auslegen verfaulten, bevor eine Sprossung hätte 
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eintreten können. Daß Sprossungen auch an Stellen möglich sind, an 
denen sich keine Tentakeln befinden, zeigen erst die anderen Teile der 
Pflanze. 

Zahlreiche Versuche wurden angestellt, um die Unterseite des Blattes 
zum Austreiben zu veranlassen: Inverslegen des Blattes, Eingipsen der 
Oberseite, Bestreichen der Oberseite.mit Paraffin, Abziehen der oberen 
Epidermis; doch alles ohne Erfolg. Die letzten beiden Methoden schädig- 
ten das dünne Blatt so, daß es abstarb, und in den übrigen Fällen trieb 
doch die Oberseite aus, und der junge Sproß fand am Blattrande vorbei 
seinen Weg ins Freie, oder er zerriß das alte Blatt, wenn es etwa zu fest 
eingegipst war. 

Das Alter des Blattes ist für seine Regenerationsfähigkeit nicht von 
wesentlicher Bedeutung. Die ältesten Blätter zeigten vielleicht ein etwas 
stärkeres Bestreben zu regenerieren und trieben oft noch unmittelbar 
vor dem Verfaulen einen Sproß, so daß ich verschiedentlich ganz kleine 
frische und grüne Sprößlinge auf schon völlig verfaulten Blättern fand; 
doch auch junge Blätter regenerieren regelmäßig. Die Blätter wie auch 
die übrigen Organe aller Drosera-Arten zeigen einen hohen Grad von 
Selbständigkeit, so daß isolierte junge Blätter, die beim Auslegen noch 
eingerollt sind, sich weiter entwickeln und sich entfalten, um dann Ad- 
ventivsprosse zu bilden. Wurzeln entstehen jedoch an ihnen nicht. In 
der sterilen feuchten Kammer gelang es, selbst ganz junge, vom Vege- 
tationspunkt genommene Blätter, bei denen Stiel und Spreite je etwa 
1 mm lang waren, zur Entfaltung und zur Sprossung zu bringen. Ein 
Wachstum von Blättern über ihre normale Größe hinaus oder eine Ver- 
mehrung der Zellschichten wurde jedoch nirgends beobachtet. 

Wenn das Blatt mit dem Blattstiel ausgelegt wird, so beteiligt sich 
dieser, unter gleichen Bedingungen wie die Spreite gehalten, im all- 
gemeinen nicht an der Sproßbildung. Wird er aber von der Spreite ge- 
trennt, so bildet auch er Knospen. Allerdings trägt bei D. rotundifolia 
und D. intermedia jeder Stiel meist nur einen Sprößling, der ebenfalls 
stets auf der morphologischen Oberseite des Stieles entsteht. Der Stiel 
der beiden einheimischen Sonnentauarten trägt bis zu Icm von der 
Spreite entfernt: noch Tentakeln. Wird dieser Teil mit am Stiele gelassen, 
so entstehen die Sprossungen hier. Doch brauchen sie dabei durchaus 
nicht immer am Fuße eines Tentakels gebildet zu werden. Trichome und 
Spaltöffnungen, die bei den übrigen Organen der Drosera-Arten die Ten- 
takeln bei der Ortsbestimmung der Regeneration vertreten, können hier 
neben jenen die Ausgangsstellen einer Sprossung bilden. Trennt man das 
tentakeltragende Ende des Stieles vom übrigen Teile ab, so regeneriert 
dieser ganz unpolar. Werden dem mit der Spreite im Zusammenhang 
stehenden Stiele günstigere Bedingungen als der Spreite geboten, so 
treibt nicht diese, sondern der Stiel einen Sproß aus. Das ist z. B. stets 
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der Fall, wenn man Blatter mit dem Stiele so in feuchten Sand steckt, 
daß die Spreite ohne Berührung mit dem Sande in der Luft steht. Feuch- 
tigkeit begünstigt das Entstehen einer regenerativen Sprossung im hohen 
Maße, während das Licht nur von untergeordneter Bedeutung ist. 

Genau so wie Blatter von D. rotundifolia verhalten sich die von 
D. intermedia und D. binata, sowie die wenigen mir zur Verfiigung stehen- 
den Blätter von D. anglica. Auch hier sind die Sprossungen ganz un- 
polar angeordnet, sie entstehen auf der Oberseite der Spreite an der Basis 
von Tentakeln, die auch hier stets über Blattnerven liegen. Bei den 
großen Gabelblättern von D. binata vor allem fällt auf, wie stark junge 
abgesehnittene Blätter noch wachsen, bis sie ihre natürliche Größe er- 
reichen. Durch Zerschneiden konnte man bei diesen großen Blättern eine 
wesentliche Beschleunigung der Regeneration erreichen. Der Blattstiel 
von D. binata trägt meist eine Mehrzahl von Sprossen, auch diese stets 
auf der Oberseite und zwar bei den jungen Blattstielen am apikalen 
Ende, bei älteren überall auf dem Stiel gleichmäßig verteilt. 

Anders als bei den genannten Arten liegen die Polaritätsverhältnisse 
bei D. capensis. Die Blätter dieser Art haben mit denen von D. binata, 
D. filiformis und einigen anderen langblättrigen Drosera-Arten gemein- 
sam bekanntlich ein langandauerndes Spitzenwachstum, das schon äußer- 
lich an ihrer farnblattähnlichen Einrollung in der Jugend zu erkennen 
ist, während die durch Randwachstum sich entwickelnden Blätter unserer 
einheimischen Arten von der Seite her eingerollt und nur an der Basis 
im scharfen Knick soweit nach vorn eingebogen sind, daß sie dem Stiel 
parallel laufen. (Siehe auch Diets 1906, 8.15.) Wohl sicher im Zu- 
sammenhang mit diesen Wachstumsverhältnissen ist bei der Regene- 
ration von D. capensis eine schwache, aber deutliche Polarität vorhanden. 
In 75% aller Fälle erscheinen hier die ersten Sprossungen in unmittel- 
barer Nähe der Spitze des ziemlich langen Blattes. Dasselbe zeigt sich 
bei jedem einzelnen Stück einschließlich des Stieles, wenn man Spreite 
und Stiel durch Querschnitte in eine Reihe von einzelnen Teilen zerlegt. 
Erst wenn ein Blatt längere Zeit ausgelegen hat und die Leitungsbahnen 
wohl nicht mehr voll funktionsfähig sind, treten auch an anderen, nun 
gewissermaßen physiologisch isolierten Stellen des Blattes Sprossungen 
auf. Diese sind dann stets mehrere Wochen jünger als die an der Spitze 
oder an den apikalen Enden entstandenen, und es gewährt einen merk- 
würdigen Anblick, wenn man auf fast allen Blättern einer größeren Reihe 
ganz gleichmäßig zwei verschiedene Generationen von Sprößlingen sitzen 
sieht: Je einen großen Sproß an der Spitze und mehrere ganz kleine auf 
beliebigen anderen Stellen des Blattes verteilt. Nur bei ganz alten, schon 
im Welken ausgelegten Blättern treten die letzten Sprossungen mit den 
erstgenannten zugleich auf. Doch ist auch hier eine unverkennbare Pola- 
rität vorhanden, indem sich an der Spitze auf ihnen fast stets ein Sproß 
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befindet. — Verschiedene Reihen ausgelegter älterer, jüngerer und zer- 
teilter Blätter ergaben das gleiche, so daß an dem Vorhandensein dieser 
Polarität nicht zu zweifeln ist. Auch sie läßt sich jedoch durch den Ein- 
fluß von Feuchtigkeit leicht verdecken : Mit dem basalen Ende in feuch- 
ten Sand oder in Wasser gestellte Blätter tragen dort Sprosse, während 
die in der Luft befindlichen apikalen Teile leer bleiben. 

In allem übrigen verhalten sich die Blätter von D. capensis genau so 
wie die der anderen genannten Arten. Beim Blattstiel habe ich aller- 
dings verschiedentlich Sprossungen aus der Unterseite kommen sehen. 
Vielleicht wäre noch zu erwähnen, daß auch hier dem Wundreiz eine 
gewisse Bedeutung für die Ortsbestimmung der Regeneration zuerkannt 
werden muß. Bei angeschnittenen ausgelegten Blättern treten dann und 
wann auch an den neu geschaffenen basalen Teilen unmittelbar neben 
der Wunde Sprossungen auf. 

Ein ähnliches Verhalten wie D. capensis zeigten auch vier regene- 
rierende Blätter von D. filiformis, die von Herrn Professor WINKLER 1913 
ausgelegt und mit den Sprossungen konserviert worden waren und von 
mir untersucht wurden. Allerdings lagen hier nicht die bekannten pfriem- 
förmigen, langen Sommerblätter, sondern kurze, stämmige Winterblätter 
vor. Doch auch diese zeigten dieselbe Erscheinung. Jedes Blatt trug in 
der Nähe der Spitze (das schmal zulaufende äußerste Ende wurde ge- 
mieden) einen schönen großen Sprößling, während die basale Hälfte des 
Blattes leer geblieben war. In einem Punkte wichen die Blätter von 
allen von mir untersuchten Arten ab: Sie hatten sich an der Basis be- 
wurzelt, während bei meinen Blättern die Wurzeln stets erst am neuen 
Sproß oder doch in dem von diesem beeinflußten Gewebe des alten 
Blattes entstehen. 

Überraschend ist es, daß bei den durch ausgeprägtes Spitzenwachs- 
tum ausgezeichneten Blättern von D. binata keine Polarität vorhanden 
ist. Nur bei isolierten jungen Blattstielen treten die Sprosse am apikalen 
Ende auf. Verschiedene Reihen zu verschiedenen Zeiten ausgelegter alter 
und junger Blätter wie Blatt-Teile zeigten stets eine völlig gleichmäßige 
Verteilung gleichaltriger Sprößlinge über die ganze Spreite mit nur einer 
Ausnahme: Die äußerste Spitze des Blattes, die hier im Interesse des 
Insektenfanges lang fadenförmig ausgezogen ist, wird von den Sprossen 
ganz gemieden. Ich zweifle aber trotzdem nicht daran, daß das Verhalten 
von D. capensis durch die „größere Jugendlichkeit‘‘ der mehr apikal ge- 
legenen Zellen zu erklären ist, zumal ich ähnliches Verhalten bei den 
jungen — und hier nur bei den jungen — Blütenstandstielen der Drosera- 
Arten zu schildern haben werde, und vor allem, weil gleiche Fälle auch 
sonst in der botanischen Literatur bekannt sind. So schildert GOEBEL 
(1904) spitzenpolare Regeneration auf den Blättern von Utricularia mon- 
tana und U. longifolia, die sich ebenfalls durch Spitzenwachstum ent- 
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wickeln. Unverständlich bleibt bei dieser Erklärung allerdings das Ver- 
halten von D. binata. 


Einer gesonderten Besprechung bedarf das Blatt von D. spathulata, 
das im Gegensatz zu dem der bisher genannten Arten ungestielt ist. Hier 


gibt es zwei Möglichkeiten der Regeneration. Einmal ist die normale für 
die anderen Arten geschilderte hier in gleicher Weise vorhanden, wobei 
vielleicht nur zu erwähnen ist, daß ich ein einziges Mal bei dieser Art zwei 
Sprosse aus der Blattunterseite hervorgehen gesehen habe, ohne jedoch 
dasselbe experimentell noch einmal erreichen zu können. Dann kommt 
bei diesem Blatt noch eine andere Form der Neubildung vor: die aus 
Kallusgewebe an der Basis des Blattes. Wenn man Blätter unmittelbar 
am Stamm abreißt und dann auslegt, so bildet sich häufig, nicht immer, 
aus der Wundfläche oder aus der Unterseite des Blattes neben der Wunde 
ein Kallus, aus dem später Sprosse und Wurzeln hervorgehen. Aus ihm 
können in seltenen Fällen auch Wurzeln entstehen, ohne daß Sproß- 
bildung zu erfolgen braucht. Die Bildung des Kallus wie auch der Sprosse 
daraus dauert ziemlich lange, manchmal erscheinen die ersten Sprosse 
erst 3 Monate nach dem Auslegen des Blattes. Interessant ist, daß der 
Kallus nur nach Abreißen und nie nach Absehneiden des Blattes vom 
alten Stamme erscheint. Es scheint mir für seine Entstehung not- 
wendig zu sein, daß ein Rest des kambialen Gewebes aus dem Stamme 
oder aus der Übergangsstelle vom Stamm in das Blatt mit heraus- 
gerissen wird und am Blatt verbleibt. Blätter, die unmittelbar neben 
dem Stamme abgeschnitten wurden, zeigten auch nach monatelangem 
Ausliegen noch nicht die ersten Teilungen für eine beginnende Kallus- 
bildung. Ich halte es nicht für wahrscheinlich, daß die Art der Wunde 
— ob Reiß- oder Schnittwunde — dabei eine Rolle spielt, da es nicht 
gelang, durch Abreißen der Basis oder durch ihr Eingipsen, verbun- 
den mit dem Einreißen anderer Blatt-Teile, den Kallus anderswo zu 
erzeugen. 

Die Entwicklung der Sprosse geht bei allen Arten in der gleichen Weise 
vor sich. Nie sind es die Wurzeln, sondern stets Sproßknospen, die zu- 
erst erscheinen. Recht früh bilden sich die ersten Blätter und nehmen 
an der Assimilation teil. Schon sie tragen Tentakeln, wodurch man sie 
leicht von den tentakellosen Kotyledonen der Keimpflanzen unter- 
scheiden kann. Abbildungen der jungen Sprosse finden sich in fast allen 
genannten Arbeiten. Meine Abb.1 zeigt einen Blattstiel mit einer 
Sprossung, an der, durch große Feuchtigkeit veranlaßt, ausnahmsweise 
auf einem Blatte noch ein Enkelsproß entstanden ist. Abb. 2 bringt ein 
Blatt von D. spathulata, dessen Basis durch die Speicherung der Nähr- 
stoffe stark verdickt und auf der Unterseite mit sprossenden Kallus- 
knollen versehen ist. 

Bei den Arten mit nicht runden Blättern sind die Primärblätter der 
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Keimpflanzen wie der Adventivpflanzen einfacher gestaltet als die Folge- 
blätter und nähern sich meist der Kreisform. Bei D. capensis und D. spa- 
thulata tritt dies jedoch nicht oder fast nicht in Erscheinung, da bei 
ersterer Art der Stiel der Primärblätter allmählich in die Spreite über- 
geht und bei der letzteren kein Stiel vorhanden ist. Bei D. binata sind die 
ersten Blätter kreisrund und überhaupt den normalen Blättern von 
D. rotundifolia in hohem: Maße ähnlich, bei den nächsten Blättern sind 
dann auch alle von 
Leavrrr abgebil- 
deten Übergänge 
zwischen Kreis- 
und Gabelform 

vorhanden. 

Die Wurzeln 
des jungen Spros- 
ses entstehen erst 


ziemlich spät, und Abb. 1. Blattstiel von D. rotundifolia mit Sprossung und einem 
Enkelsproß auf einem Blättchen des Sprößlings. Vergr. 5. 





zwar entweder aus 

dem Stamm der neuen Pflanze oder aus dem Übergangsstück des jungen 

Sprosses in das alte Blatt, seltener aus dem Teilungsgewebe des alten 

Blattes in einiger Ent- 

fernung vom Spröß- 

ling. Es kommt ziem- 

lich häufig vor, daß die 

Wurzeln auf der Unter- 

seite des Blattesdurch- 

brechen, dem Sproß ge- 

genüber. Doch auch in 

den letzten beiden Fäl- 

len dienen sie nur der 

Versorgung des jungen 

Sprosses und gehören 

physiologisch zu ihm, 

so daß dann auch ein ET 

Teil des alten Blattes wns, mem eee 

in den neuen Organis- 

mus mit eingeschaltet wird und länger frisch bleibt als der Rest. Meist 

jedoch wird das alte Blatt vom SpréBling ganz ausgesogen und stirbt 

bald ab, nachdem der junge Sproß sich selbständig gemacht hat. Eine 

eigentliche Bewurzelung des Blattes habe ich außer bei einigen Kallus- 

sprossungen von D. spathulata nur bei den vier schon vorher erwähnten 

Blättern von D. filiformis gefunden, von denen allerdings jedes mehrere 

kräftige Wurzeln auf der Ober- und Unterseite des Blattes nahe seiner 
Planta Bd. 7. 15b 
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Basis trug, welche offenbar in keiner Beziehung zu den adventiven Spros- 
sungen in der Nahe der Spitze standen. 

Die jungen Sprößlinge kommen, wie es auch die Sämlinge tun, erst 
im zweiten Jahre zur Blüte. Das geschieht auch, wenn man Blätter von 
blühenden Pflanzen auslegt. Ein Einfluß des Zustandes der Mutter- 
pflanze auf die Qualität der Tochtersprosse ist in dieser Beziehung also 
nicht vorhanden. Durch die rein vegetative Entwicklung im ersten Jahre 
wird auch wohl die Tatsache erklärt, daß die Adventivsprosse im Herbst 
erst 1—2 Monate später als alte Pflanzen mit Fruchtständen ihre Blätter 
einziehen und Winterknospen bilden. Ein analoges Verhalten werden 
wir im ernährungsphysiologischen Teile der Arbeit kennen lernen. 

Legt man einen isolierten Blütenstand einer der genannten Sonnen- 
tauarten aus, so entstehen die Sprossungen stets in den Blattachseln der 

Infloreszenz, also an vorbestimm- 
ten Stellen. Ob hier für die Spros- 
sung vorgebildete Anlagen vor- 
liegen, kann ichnichtentscheiden. 
Die Frage wird im anatomischen 
Teile besprochen werden. — Der 
Blütenstand von Drosera ist ein 
Wickel. Die jüngste Blütenknospe 
verkümmert meist bei unseren 
einheimischen Arten. Trägt sie 
noch ein Hochblatt, so wurde 
Abb. 3. Oberer Teil eines Blütenstandes von D. dessen Achsel bei der Regenera- 
u =. zen Tragblett- Lion stets frei von einer Spros- 
sung gefunden. Die Sprossung 
erscheint in der Regel als Schwesterknospe der jüngsten Blütenknospe 
(Abb. 3), und zwar entweder zwischen Knospe und Tragblatt oder zwi- 
schen Knospe und Muttersproß. Ist die Spitze des Wickels abgebrochen, 
so treten die nächsten Blattachseln in Tätigkeit. Mehr als eine Knospe 
wird in der Regel selbst von großen Blütenständen nicht ausgetrieben. 
Nur die am Grunde manchmal in zwei Gabeläste verzweigten doppelten 
Wickel von D. intermedia und D. binata bringen gewöhnlich an jeder 
ihrer beiden Spitzen einen Sproß hervor. 

Der Blütenstandstiel beteiligt sich, wenn er mit der Infloreszenz ver- 
bunden ausgelegt wird, nicht an der Regeneration. Legt man ihn aber 
allein aus, so bringt auch er Sprosse hervor. Junge, noch wachsende 
Blütenstandstiele regenerieren streng spitzenpolar. Der Schaft von 
D. rotundifolia und D. intermedia bringt unmittelbar an der Spitze je 
einen SproB hervor ; der dicke Stiel von D. binata ist häufig auf den letzten 
beiden Zentimetern der Spitze auf allen Seiten mit jungen Sprossungen 
bedeckt, von denen sich viele entwickeln und einen sich eng verschlingen- 
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den Wald von jungen Pflanzen bilden können, während der ganze übrige 
Teil des langen Stieles immer leer bleibt. Ältere, ausgewachsene Schäfte 
aller Arten zeigen diese Polarität nicht, sondern bei ihnen kommen die 
Sprosse an beliebigen Stellen hervor. Dieser Umstand sowie die leicht 
zu erreichende Verdeckung auch dieser Polarität durch Feuchthalten der 
Basis des Stieles ist wohl ein sicherer Beweis, daß die Polarität hier allein 
auf dem geringeren Alter und auf der geringeren Differenzierung der 
Zellen am apikalen Ende beruht, die diese befähigt, schneller in den 
meristematischen Zustand zurückzukehren. Die ersten wachsenden Vege- 
tationspunkte verhindern dann weitere Sprossungen an anderen Stellen. 
Eine Polarität der einzelnen Zellen im Vöc#tıneschen Sinne äußert sich 
hierin‘ also nicht, sondern es liegt eine Polarität des Gewebes vor, ge- 
gründet auf Verschiedenheiten der Zellen untereinander. Im VöctHTınc- 
schen Sinne sind sämtliche bei Drosera vorkommenden Regenerationen 
unpolar. 

Verhältnismäßig schwierig war es, den Blütenstiel und die Teile der 
Blüte zur Sprossung zu bringen. Die Versuche gelangen aber schließlich 
bei D. binata. Der Blütenstiel treibt hier nach dem Auslegen immer 
Sprosse und zwar unpolar. Kelchblätter und Fruchtknoten verfaulten 
auf gewöhnlichem Substrat ohne Regeneration, doch in einer sterilisierten 
feuchten Kammer auf Filtrierpapier ausgelegt, begannen auch sie Knos- 
pen zu bilden, und zwar die Kelchblätter auf der Oberseite an der Basis, 
die Fruchtblätter an beliebigen Stellen der Außenseite. Groß wurden die 
Sprosse nicht, da sie erst im Spätsommer entstanden und kein günstiges 
Wetter für die Weiterentwicklung fanden. Staubblätter und Kronblätter 
faulten auch auf sterilem Substrat sehr schnell. Sie und die kurz ge- 
stauchten Stamminternodien sind die einzigen Teile der Pflanze, von 
denen ich keine Sprossungen bekommen habe. 

Daß die bei uns kultivierten ausländischen Drosera-Arten durch 
Wurzelstecklinge vermehrt werden, ist lange bekannt. D. binata, D. ca- 
pensis und D. spathulata, auch D. cistiflora, die ja durch ihre Wurzeln den 
Winter überdauert, treiben leicht und sicher Wurzelsprosse. Auch diese 
erscheinen unpolar an ganz beliebigen Stellen der Wurzel, in selteneren 
Fällen auch an den Nebenwurzeln, während diese an der Wurzel sitzen. 
Das Vorhandensein der Wurzelspitze hat keinen Einfluß auf die Regene- 
ration; sie fault an ausgelegten Teilen meist frühzeitig ab. Die Wurzeln 
von D. rotundifolia und D. intermedia habe ich trotz mehrfacher Ver- 
suche unter verschiedenen Kulturbedingungen nicht zum Sprossen 
bringen kénnen. 

c) Auslösung der Regeneration. 

Die sichere und schnelle Regeneration der Drosera-Arten ermög- 

lichte eine Untersuchung über die auslösenden Bedingungen dieses Vor- 


ganges. 
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Es ist nicht meine Absicht, an dieser Stelle eine Zusammenstellung 
der verschiedenen Auffassungen über die Ursachen der Regeneration im 
allgemeinen zu geben. Man findet klare Zusammenfassungen bei GOEBEL 
(1902, 1903, 1905, 1908), WinKLER (1912), Simon (1920) und HARTSEMA 
(1926). Daher möchte ich nach der Beschreibung meiner eigenen Ver- 
suche nur auf die Punkte näher eingehen, zu denen diese Versuche einen 
Beitrag lieferten. 

Es wurde für sie fast nur die Blattsprossung, vor allem von D. rotun- 
difolia, benutzt. Zunächst wurde die Wirkung der äußeren Bedingungen 
auf die Regeneration untersucht, soweit diese durch das Abschneiden 
und Auslegen des Blattes verändert werden. Licht und Temperatur blei- 
ben für das Blatt ziemlich konstant, wenn es allein liegt, ihre Gunst oder 
Ungunst können also nur formale, nicht auslösende Faktoren darstellen. 
Das Licht ist nicht einmal formale Bedingung für die Regeneration. Das 
zeigten Versuche, bei denen eine größere Anzahl von Blättern und Blatt- 
stielen von D. rotundifolia auf Torfmoos ausgelegt und mit einem schwar- 
zen Pappkarton verdunkelt wurden. Nach einem Monat trugen die Blätter 
und Stiele fast ausnahmslos schon recht hohe, etiolierte, farblose Sprosse. 

Von größerer Bedeutung sind die Feuchtigkeitsverhältnisse des Sub- 
strates, auf dem man die Teile auslegt. Die schon beschriebene Beein- 
flussung der Polarität aller polar regenerierenden Teile, wie die Ver- 
legung der Sprosse vom Blatt auf den Stiel dadurch, daß man den Stiel 
in Wasser oder feuchten Sand steckt, zeigen dies bereits. In seltenen 
Fällen gelang es, durch Summierung der Wirkungen von Feuchtigkeit 
und Wundreiz Sprossungen auf an der Pflanze befindlichen Blättern zu 
erzeugen, indem die Blätter längs oder quer angeschnitten und dann in 
Gläschen mit Wasser getaucht wurden. Es sproßten dann einige Male 
aus den Teilen des Blattes Knospen hervor, die basal vom Schnitt lagen 
und also mit der Mutterpflanze in ungestörter Verbindung standen. 
Ganz vereinzelt und dann stets gegen Ende des Sommers erschienen 
unter den Hunderten von Pflanzen, die während mehrerer Sommer in 
Kultur waren, Sprossungen auf an der Pflanze befindlichen, sehr feucht 
liegenden Blättern, die äußerlich nichts von einer beginnenden Fäulnis 
oder einer Schädigung der Spreite oder des Stieles erkennen ließen (siehe 
Abb. 1). Doch Versuche, solche Sprossungen in größerer Zahl dadurch 
zu bekommen, daß Reihen von ganzen Pflanzen oder eine Anzahl ihrer 
Blätter unter Wasser gesetzt wurden, scheiterten, indem die unter Wasser 
befindlichen Blätter verfaulten und der Vegetationspunkt neue trieb, die 
sich über Wasser erhoben. Das Wasser begünstigt wohl das Entstehen 
von adventiven Sprossungen, es mag sie in einzelnen Fällen vielleicht 
auch veranlassen — was natürlich für die vegetative Vermehrung der 

Art in der Natur von Bedeutung wäre, da die Fäulnis an der Blattbasis 
doch nicht immer ganz zuverlässig arbeitet —, aber der Hauptfaktor ist 
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etwas ganz anderes. Das zeigt sich schon, wenn man Blätter in einer 
feuchten Kammer in der Luft aufhängt. Selbst wenn man die Luft dabei 
so maBig feucht halt, daB die Blatter dauernd einen welkenden Eindruck 
machen, treten mit Sicherheit die Sprossungen auf. 

Noch geringer ist der EinfluB des Wundreizes, jenes Komplexes von 
Reizen, die sich als unmittelbare Folge der Verwundung ergeben. Eine 
gewisse Bedeutung kommt aber auch ihm zu. Das sieht man einmal 
daran, daB die Wunde den Ort der Sprossung mit bestimmen hilft: In 
geringem Maße wird die Nähe der Schnittfläche bevorzugt, von beiden 
Seiten her, dann vor allem an der oben genannten Summierung der Wir- 
kungen von Wundreiz und Feuchtigkeit. Wo letztere allein keine Spros- 
sung bewirken würde, erscheint solche manchmal, wenn das Blatt ange- 
schnitten wird. Doch daß die Bedeutung des Wundreizes nicht groß sein 
kann, erhellt schon daraus, daß Anschneiden allein nie Erfolg hat, und 
daß an den mit Stiel abgetrennten Blättern neben der Wunde nie Spros- 
sungen auftreten, wenn sich Stiel und Blatt unter gleichen Bedingungen 
befinden. 

An dieser Stelle wäre vielleicht zu erwähnen, daß auch Versuche, 
durch Stimulation mittels Giften wie Sublimat und Kupfersulfat Spros- 
sungen auf den Blättern zu erzielen, negativen Erfolg hatten; doch wur- 
den sie nicht systematisch in größeren Versuchsreihen durchgeführt. 

Die entscheidende Bedeutung für die Entstehung der Sprossungen 
kommt der Änderung der inneren Bedingungen zu, die durch die Ab- 
trennung des Blattes erfolgt. Es ist die Störung der korrelativen Bezie- 
hungen des wachsenden Vegetationspunktes zu allen Teilen der Pflanze, 
die als auslösende Ursache der Regeneration anzusehen ist. Ich konnte 
nie bei wachsendem Vegetationspunkt an der Pflanze eine Regeneration 
erzielen, — auch die Fortnahme der Wurzeln, die bei anderen Pflanzen, 
wie bei Bryophyllum crenatum, mit Sicherheit Austreiben der Knospen 
auf den Blättern bewirkte, war bei meinen Versuchen ganz ohne Erfolg—, 
jede Abtrennung von dem Vegetationspunkte aber wirkte als auslösender 
Reiz. Wie schon gesagt, gelang es nie, durch Eingipsen des Vegetations- 
punktes und des ganzen Stammes die Blätter zum Sprossen zu bringen. 
Doch läßt sich dabei nicht entscheiden, ob der ruhende oder der wach- 
sende Vegetationspunkt die hindernde Ursache ist, da dem eingegipsten 
Vegetationspunkt sicher immer noch ein kleiner Raum zwischen den ihn 
deckenden Blättern zur Verfügung stehen wird, und er vielleicht unter 
Verkleinerung der Zellen sehr wohl noch eine Zeitlang imstande sein wird, 
Zellteilungen durchzuführen; und nach einigen Wochen sind die aus dem 
Gips herausragenden Blätter verfault. Fortnahme des Vegetations- 
punktes läßt die ruhenden Blattachselanlagen austreiben, so daß auch 
dadurch keine Blattregeneration zu erzielen war. Wurde aber bei D. ro- 
tundifolia diese Fortnahme mit einer Störung der Hauptleitungsbahnen 
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des Blattes verbunden, so gelang es in der Zwischenzeit, bevor die nächste 
ruhende Anlage sich geniigend entwickelt hatte, Sprossungen auf dem 
Blatte zu erzielen. Die verschiedentlich mit einer Anzahl von Pflanzen 
wiederholten Versuche wurden einfach in der Weise angestellt, daB der 
Pflanze ihr Vegetationspunkt genommen wurde und zugleich eine Reihe 
von Blättern tief von links und rechts wechselseitig, eine andere Reihe 
von der Spitze her längs angeschnitten wurden, so daB bei der ersten 
Reihe die Verbindung des Vegetationspunktes mit den äuBeren Blatt- 
lappen durch Zerschneiden der Leitungsbahnen gestört war, bei der 
letzten Reihe aber der Wundreiz allein wirkte. Der Versuch hatte stets 
das gleiche Ergebnis: die äußeren und mittleren Blattlappen der seitlich 
eingeschnittenen Blätter trieben Knospen, nie jedoch die inneren, dem 
Stiel zugekehrten Lappen und nie die Lappen der längs angeschnittenen 
Blätter. Genau gleich behandelte Kontrollen, denen der Vegetations- 
punkt nicht genommen war, bekamen auch bei wechselseitigem seitlichen 
Einschneiden der Blätter keine Sprosse. Beidem Versuche muß die Luft- 
feuchtigkeit bei hoher Temperatur gegebenenfalls durch eine Glasglocke 
mit feuchtem Filtrierpapier darin geregelt werden, damit die Lappen 
nicht vertrocknen. Auch muß man mit einem bestimmten, bei vorsich- 
tigem Arbeiten aber nicht sehr hohem Prozentsatz von faulenden 
Blättern rechnen. Tut man die Blätter, etwa um das Vertrocknen zu 
verhindern, ganz in Wasser, so wirkt allerdings dieses mit als Reiz, und 
es können in selteneren Fällen, wie schon gesagt, durch die gleichzeitige 
Wirkung beider Faktoren auch an längsgeschnittenen Blättern Spros- 
sungen auftreten. 

Bei den langen Blättern von D. capensis gelangen diese Versuche 
leider nicht, da die Pflanzen nach Fortnahme des Vegetationspunktes 
stets absterben. 

Die Versuche bestätigen also für unsere Pflanze, was zahlreiche Unter- 
suchungen GOEBELS u. a. an anderem Material schon gezeigt haben, daß 
das Fehlen des Vegetationspunktes, bzw. die gestörte Verbindung mit 
ihm, die Entscheidung für das Eintreten der Regeneration darstellt. 

Worin diese Beziehungen zwischen dem Vegetationspunkt und den 
übrigen Teilen des Pflanzenkörpers bestehen, darüber macht man sich 
zurzeit vor allem zwei Vorstellungen. Entweder nimmt man mit Sachs, 
GOEBEL, LOEB u. a. an, daß die quantitativen oder auch die qualitativen 
Verhältnisse der Nährstoffe, vielleicht auch des Wassers, dabei eine ent- 
scheidende Rolle spielen: Wachsende Vegetationspunkte reißen die Nähr- 
stoffe der Pflanze an sich, ihre Fortnahme schafft Stauung und auch 
qualitativ andere Verteilung dieser Stoffe an anderen Orten, und das 
wirkt als auslösender Reiz für die dort beginnende Sprossung. An Nähr- 
stoffmangel als Reiz, etwa Mangel anorganischer Stoffe als Reiz zur 
Wurzelbildung, denkt man weniger dabei. Oder man denkt mit ERRERA, 
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Mac CALLUM, ScHMUCKER u. a., daß Hormone, also spezifische, meist in 
sehr geringer Quantität vorhandene Reizstoffe, über das Einsetzen dieser 
Entwicklung entscheiden. Da der letzteren Annahme bei unseren gegen- 
wärtig noch recht geringen chemischen Kenntnissen über Hormone und 
auch aus anderen Gründen experimentell schwer beizukommen ist, ist 
sie allerdings meist nur ein mehr theoretisch erschlossener Zufluchtsort 
für die, denen die anderen genannten Möglichkeiten unwahrscheinlich 
erscheinen, und wir sind in den Experimenten hier über die allerersten 
Anfänge noch nicht hinaus. 

Doch auch die Anhänger der Stoffstauungstheorie haben sich meist 
mit dem Erklärungswert dieser Theorie als Beweis oder doch als Haupt- 
beweis für sie begnügt. Daß überall gerade nach Fortnahme oder In- 
aktivierung des Nährstoffe verbrauchenden Vegetationspunktes die 
Sprossung einsetzte, und daß diese im allgemeinen gerade dort erschien, 
wo die Nährstoffe sich am meisten stauen mußten, war der Hauptbeweis 
für sie. Entscheidende Experimente darüber wurden eigentlich niemals 
angestellt. Das hebt auch Sımon (1920) hervor. Doch treten wir in die 
Besprechung der einzelnen Ergebnisse dieser Arbeiten am besten erst 
nach dem Bericht über unsere eigenen Versuche ein, die zu einem ganz 
anderen Ergebnis führten. 

Zwei Wege sind möglich für die Entscheidung dieser Frage: Einmal 
die Herstellung einer Nährstoffstauung in regenerationsfähigen Teilen 
der Pflanze ohne Fortnahme des Vegetationspunktes, zum anderen das 
Auslegen von isolierten, hungernden Blättern, denen man keine Möglich- 
keit zur Anstauung von Nährstoffen gibt. Beide Wege wurden be- 
schritten. Die erste Versuchsanordnung wurde erfüllt durch das schon 
genannte Eingipsen des gesamten Stammes von D. rotundifolia mit sei- 
nem Vegetationspunkt und seinen sämtlichen Achselknospen. Wie schon 
dargelegt, lassen sich hierdurch weitere Zellteilungen im Vegetations- 
punkt wohl nicht ganz verhindern; wohl aber wird sein Nährstoffver- 
brauch fast völlig aufgehoben, da weder er selbst, noch die an ihm be- 
findlichen jugendlichen Blätter und Blattanlagen weiterwachsen können. 
Dementsprechend ließ sich auch bald durch die Stärkeprobe eine wesent- 
liche Vermehrung der Assimilate in den Blättern feststellen. Trotzdem 
trat in mehreren Versuchsreihen in keinem einzigen Falle eine Sprossung 
auf den Blättern ein, sondern nachdem die Blätter einige Wochen, etwa 
bis zur Erreichung ihrer normalen Lebensdauer, assimiliert hatten, ver- 
faulten sie ausnahmslos. Bei einigen wenigen sproßtragenden Blättern 
zeigte es sich, daß durch das Eingipsen der Blattstiel abgebrochen und 
dann abgefault war. Die nachträgliche Untersuchung des Stammes 
zeigte auch, daß der Vegetationspunkt nach dem Eingipsen fast nicht 
mehr gewachsen war, die Anlagen in den Blattachseln nicht ausgetrieben 
hatten. 
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Wir sehen danach, daB bei unserem Objekt die Herstellung einer 
Nährstoffstauung allein keine Regeneration bewirken kann. Daß anders- 
wo durch Eingipsen der Vegetationspunkte Sprossung auf den Blattern 
erzielt worden ist, sagt nichts Entscheidendes im Sinne der Stoffstauungs- 
theorie aus; denn dies kann damit zusammenhängen, daß dort die Blatter 
langlebiger oder die Verhältnisse am Vegetationspunkt andere sind, so 
daB die Blatter erst austreiben, nachdem der Vegetationspunkt in dem 
beengten Raume seine Teilungen ganz einstellen mußte, womit natürlich 
eine ganz neue Sachlage geschaffen ist. 

Doch vielleicht entscheidender sind die Ergebnisse der Versuche nach 
der zweiten Methode. Hierbei wurde sowohl mit Verdunkelung der 
Pflanzen und Blätter als auch mit Entziehung der Kohlensäure der Luft 
gearbeitet, und die hervorragende Widerstandsfähigkeit unserer ein- 
heimischen Sonnentauarten gegen solche ungünstigen Einflüsse brachte 
den Versuchen gute Erfolge. 


Die Herstellung eines Raumes mit kohlensäurefreier Luft erfolgte nach der 
bekannten Weise, indem mittels eines Wasseraspirators Lift durch eine doppelte 
Kalilaugevorlage, dann durch Barytwasser und schließlich durch die Glasglocke 
mit den Pflanzen hindurchgesogen wurde. Als Gefäße für die Kalilauge wurden 
zwei U-Rohre mit Bimssteinen, für das Barytwasser eine Waschflasche benutzt. 
Die Kalilauge wurde in regelmäßigen Abständen erneuert, noch bevor eine Trü- 
bung des Barytwassers eintrat. Die Gefäße wurden durch Kautschukschläuche 
verbunden und sämtliche Korken mit einem Gemisch von gleichen Teilen Wachs 
und Vaseline abgedichtet. Mit dem gleichen Gemisch abgedichtet, wurde die 
Glasglocke auf eine dicke Glasscheibe aufgesetzt; unter die Glocke kam neben 
die Pflanzen ein Schälchen mit Kalilauge, um etwaige Kohlensäurereste, vor allem 
auch die während der Nacht aus den Blättern entweichende Atmungskohlen- 
säure der Pflanze aufzufangen. Die Schnelligkeit des Luftsaugens konnte durch 
eine Klemmschraube zwischen dem Barytwasser und der Glasglocke so geregelt 
werden, daß die 20 Liter fassende Saugflasche des Aspirators täglich einmal ge- 
wechselt werden mußte, so daß etwa 15 Liter Luft täglich durch die Glocke 
strömten. Die Saugflasche wurde so an die Glasglocke angeschlossen, daß die 
von der Glocke kommende Luft durch ein Glasrohr zunächst vom Korken bis 
an den Boden der oberen Saugflasche hinunter geleitet wurde. Hierdurch wurde 
erreicht, daß die Druckdifferenz zwischen dem Rezipienten und der Außenwelt 
während des Leerlaufens der Saugflasche konstant blieb und so die Luft stets 
gleich schnell hindurchströmte; dann aber wurde vor allem dadurch die Glas- 
glocke mit der Pflanzen gesichert gegen das Eindringen von kohlensäurehaltiger 
Luft, wenn bei dem regelmäßigen Umstellen des Aspirators die Saugflaschen 
vielleicht etwas undicht wurden. Durch Abklemmen der Verbindung zwischen 
Glasglocke und Saugflasche konnten beide jederzeit auf Luftdichtheit geprüft 
werden. Nach einigen Vorversuchen war diese so gut, daß 12 Stunden nach dem 
Abklemmen weder der Wasserspiegel in der Saugflasche, noch der Meniskus in 
der Flasche mit Barytwasser ihre Stellung geändert hatten. 


Unter dieser Glasglocke wurden mit gleichem Ergebnis nacheinander 
drei Reihen von Regenerationsversuchen mit D. rotundifolia angestellt. 
Es sei der Versuchsverlauf bei der zweiten Reihe hier geschildert. Am 
7. Juni 1927 wurden unter der Glocke in einer Glasschale mit destilliertem 
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Wasser etwa 50 Blätter von D. rotundifolia ausgelegt; dazu kamen, in 
Torfmoos eingepflanzt, eine Reihe von ganzen Pflanzen dieser Art. 
Nachdem beides 4 Wochen ohne Kohlensäure unter der Glocke gewesen 
war, wurde diese am 3. Juli geöffnet. Die Kohlensäureprobe mit der 
Kalilauge unter der Glocke ergab nur eine ganz geringe Trübung, die 
offenbar von der Kohlensäure herrührte, die sich bei Ansetzung des Ver- 
suches im Rezipienten befunden hatte. Die 50 ausgelegten Blätter trugen 
bis auf zwei oder drei sämtlich Sprossungen, ebenso einige daneben be- 
findliche Blattstiele. Die ganzen Pflanzen waren weiter gewachsen und 
hatten eine Reihe neuer Blätter gebildet. Diese waren jedoch in zu- 
nehmendem Maße schwächer ausgebildet, und die letzten hatten offenbar 
nicht mehr die Stoffe zu voller Entwicklung besessen, sondern waren auf 
einem sicher krankhaften Stadium mit eigenartig eingerollten Blatt- 
rändern und unvollkommen ausgebildeten Tentakeln stehen geblieben. 
Keines der neu gebildeten Blätter zeigte etwas von dem roten Farbstoff, 
der vor allem die Tentakeldrüsen der alten Blätter weithin scheinen läßt 
und als Zeichen guter Ernährung anzusehen ist (siehe auch WINKLER 
[1902] und Logs [1920], der den Ort der Nährstoffstauung bei Bryo- 
phyllum durch roten Farbstoff anzeigen läßt). Bei den jüngsten Blättern 
waren die Drüsen der Tentakeln farblos und durchscheinend, manchmal 
auch gar nicht vorhanden. Die Stärkeprobe mit mehreren alten und 
jungen Blättern ergab völlige Stärkefreiheit bis auf Spuren von Stärke in 
den Spaltöffnungsschließzellen eines alten Blattes. 

Diese Pflanzen wurden sofort nach der Untersuchung bis zum anderen 
Morgen verdunkelt und inzwischen die Glasglocke neu hergerichtet. Am 
anderen Morgen wurden die Blätter abgeschnitten und unter der Glas- 
glocke ausgelegt, teils auf frisch ausgekochtes destilliertes oder Regen- 
wasser, teils auf etwas Torfmoos, das mit unter die Schale kam. Sofort 
nach dem Abdichten wurde die Glocke verdunkelt und erst am anderen 
Tage, nachdem wohl alle darin vorhandene Kohlensäure abgesaugt oder 
durch die Kalilauge aufgefangen war, wieder hell gemacht. 

Die neue Öffnung der Schale erfolgte am 6. August. Wieder ergab 
die Kohlensäureprobe der Kalilauge nur eine ganz geringe Trübung. Die 
Stärkeprobe mit mehreren Blättern war völlig negativ. Die Zählung der 
Blätter und der Sprossungen ergab folgendes: Auf dem destillierten 
Wasser trugen 10 Blätter je einen oder mehrere Sprößlinge, ein Blatt 
hatte keinen Sproß, 5 Blätter waren verfault. Im Regenwasser trugen 
5 Blätter, darunter ein verfaultes, einen Sprößling, eines trug keinen und 
3—4 weitere Blätter waren verfault; von diesen aber hatten wieder ein 
bis zwei Kennzeichen eines Sprößlings, der nachher mit verfault war. 
Von den 5 Blättern, die auf Moos ausgelegt waren, trugen 4 je einen Spröß- 
ling, eines nicht. Also ein ganz eindeutiges Ergebnis. Daß ein Drittel der 
Blätter im Wasser verfaulten, ist nicht verwunderlich, außerdem sind 
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dieses nicht die jüngsten, am schlechtesten ausgebildeten Blätter, sondern 
die Blätter, die durch Ungeschick beim Auslegen oder sonst irgendwie 
im Laufe der Zeit unter die Wasseroberfläche gesunken waren. Die oben 
aufliegenden und auf der Oberseite vom Wasser nicht benetzten Blätter 
blieben fast ausnahmslos frisch, und gerade einige Blätter, die mir beim 
Auslegen als die am schlechtesten ausgebildeten aufgefallen waren, 
trugen jetzt ihren Sproß. Es ist kein Zweifel, daß die Regeneration hier 


a 






Abb. 4. Lichtbild von Blättern von D. rotundifolia mit Sprossen, die in kohlensäurefreier Luft 
gewachsen sind. Die Blätter sind im Hungerzustande ausgelegt. Vergr. 5/ı. 


durch etwas ganz anderes als durch einen Überschuß von vorhandenen 
Nährstoffen ausgelöst sein muß. 

Zwei weitere Versuchsreihen, in genau der gleichen Weise behandelt, 

atten dasselbe Ergebnis. Bei der letzten, im Sommer 1928 angesetzten, 


a b € d 
Abb. 5. Lichtbild von Blättern von D. rotundifolia mit Sprossen. Die Sprosse auf den Blättern 
a—c sind in kohlensäurefreier Luft, der Sproß auf Blatt d ist in gewöhnlicher Luft gewachsen. 
Die Blätter sind nicht im Hungerzustande ausgelegt. Vergr. °/;. 


wurden alle Blätter auf Wasser ausgelegt, um nicht durch das Torfmoos 
vielleicht unübersehbare Fehlerquellen mit in den Versuch zu bekommen. 
Abb. 4 zeigt die Photographien der sprossenden Blätter. Abb. 5 zeigt 
in a—c drei ebensolche Blätter, die aber von assimilierenden Pflanzen 
genommen waren, und in d ein Blatt, das bei vollem Kohlensäuregenuß 
regeneriert hat. Die Blätter von Abb. 4 sind bis auf eines besser ausge- 
bildet als die vorhin erwähnten, da hier die Pflanzen vorher nur 13 Tage 
ohne Kohlensäure gewachsen waren. Auffällig ist das starke Etiolement 
der Sprosse. Da sie aber unter einer Glasglocke im diffusen Licht des 
Arbeitssaales gewachsen sind, so ist nicht sicher zu entscheiden, ob dies 
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durch Kohlensäuremangel oder durch Lichtmangel bedingt ist. Die 
Sprosse von Abb. 4 sind wesentlich schwächer und zarter als die anderen. 
Aber das ist ja auch nicht anders môglich, denn nur aus vorhandenem 
Material lassen sich Regenerate aufbauen, und auf die Größe der Spröß- 
linge kommt es natürlich in unserem Versuch gar nicht an. Das Ent- 
scheidende ist, daß die Blätter in völligem Hungerzustande ausgelegen 
und dann Sprosse getrieben haben, zu denen sie das Material ganz gewiß 
nicht aus einem vorhandenen Überschuß nehmen konnten. 

Wie sehr die ganze Entwicklung unabhängig von der Menge der vor- 
handenen Nährstoffe vor sich geht, zeigt sich auch in der Art des Ab- 
sterbens dieser Sprosse, wenn man sie unter der Glasglocke beläBt : Nicht 
ein langsameres Wachsen ist zu beobachten, wenn die Nährstoffe des 
alten Blattes zur Neige gehen und dann ein Stillstehen, wenn das Blatt 
ganz ausgesogen ist, sondern ein gleichmäßiges Weiterwachsen bis zum 
völligen Verbrauch der letzten verfügbaren Stoffe und dann ein Absterben 
des ganzen Systems in 1—2 Tagen. 

Noch eine andere Beobachtung ist in diesem Zusammenhange von 
Belang: Nicht nur die im Freien, sondern auch die unter der Glasglocke 
ausgelegten Blätter haben sich noch längere Zeit frisch gehalten, als 
draußen schon alle Sonnentaupflänzchen Winterknospen gebildet hatten. 
Auch das längere Leben isolierter Blätter beruht also nicht darauf, daß 
ihnen mehr Nährstoffe zur Verfügung stehen als solchen, die sich an der 
Pflanze befinden, sondern wir müssen auch hier verwickeltere Zusammen- 
hänge annehmen, derart etwa, daß vom Vegetationspunkt der Pflanze 
aus über das Weiterleben oder Absterben des Blattes bestimmt wird. 

Der Parallelversuch mit verdunkelten Pflanzen und Blättern führte, 
wenn auch nicht mit gleicher Klarheit, zu demselben Ergebnis. Er wurde 
in der Weise durchgeführt, daß eine Porzellanschale mit-einer Reihe 
Pflanzen von D. rotundifolia oder D. intermedia, die zwischen Torfmoos 
wuchsen, durch einen schwarzen Pappkarton für 8—10 Tage verdunkelt 
wurde. Dann wurden bei kurzer Belichtung und Erneuerung des 
Wassers die Blätter abgeschnitten, einzelne Blätter für die Stärkeprobe 
entnommen und die Schale abermals verdunkelt. Wegen der ungün- 
stigen Einflüsse des Torfmooses auf das Wasser wurden die Blätter nach 
dem Abschneiden verschiedentlich auch auf feuchtem Sand ausgelegt. 
Die Ergebnisse waren hier nicht so klar, wie bei den Versuchen mit 
kohlensäurefreier Luft. Meist bekam ich nur bei 10% der Blätter Re- 
generate, beim letzten Versuch von 34 Blättern fünf Sprossungen auf 
4 Blättern. Vielleicht liegt dies an einem schädigenden Einfluß des 
dauernden Lichtmangels und des geringeren Luftwechsels, sicher aber 
auch mit daran, daß hier ja auch die Atmungskohlensäure den Blättern 
verloren geht, die in kohlensäurefreier Luft ihnen wenigstens am Tage 
zur Verfügung steht und vielleicht zur Behebung der stärksten Schäden 
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dient. (Allerdings kann auch dort dieser Gewinn im Höchstmaße den 
Atmungsstoffverlust gerade ausgleichen, und in der Nacht werden sicher 
Teile der gebildeten Atmungskohlensäure aus den Blättern entweichen 
und von der Kalilauge aufgefangen werden.) Doch die wenigen Blätter, 
die im Dunkeln regenerierten, zeigen im Grunde genau dasselbe wie die 
der anderen Versuche; denn Stärke werden sie nach 8—10tägiger Ver- 
dunkelung sicher nicht mehr gehabt haben, da diese schon nach 4 bis 
5 Tagen Dunkelheit verschwunden ist. Auch hier tritt also die Sprossung 
noch ein, wenn sich das Blatt in hochgradigem Hungerzustande befindet. 

Wir haben an unserer Pflanze also den Nachweis führen können, daß 
die Regeneration unabhängig von der Menge der vorhandenen Nährstoffe 
einsetzt und durchgeführt wird und ihre Ursache sicherlich eine andere 
als ein Reiz dieser Stoffe sein muß. Vorhandene Stauung vermag keine 
Regeneration zu bewirken, völlige Abwesenheit einer nicht funktionell 
gebundenen Nährstoffmenge kann sie nicht verhindern. Auch wenn man 
die Qualität der vorhandenen Stoffe mit in Rechnung zieht, so ändert 
sich das Ergebnis nicht: An Baumaterialien, welcher Art sie auch immer 
seien, ist ganz sicher kein Überschuß in den regenerierenden Sonnentau- 
blättern vorhanden gewesen. 

Nun ist Drosera insofern ein Ausnahmefall, als bei ihr die Regene- 
rate unpolar und nicht über den angenommenen Stoffstauungszentren 
entstehen. Dies könnte nun als Hinweis darauf angesehen werden, daß 
bei Drosera die Regeneration auch durch andere Ursachen bedingt sei als 
bei polar regenerierenden Pflanzen. Daher wurden noch einige Versuche 
mit solchen angestellt. Es wurden Pflanzen von Begonia Rex, Cardamine 
pratensis und Torenia Fournieri verdunkelt, bis sie stärkefrei waren, und 
dann wurden in der oben beschriebenen Weise Blätter davon unter die 
kohlensäurefreie Glocke gebracht. Die ersten beiden Arten vermochten 
die höhere Feuchtigkeit, die naturgemäß unter einer solchen Glocke 
herrscht, nicht zu ertragen und verfaulten bald, ohne vorher Sprosse zu 
bilden. Die Blätter von Torenia Fournieri dagegen, die schon 1902 bei 
WixxLers Versuchen sich als schnell und kräftig regenerierend erwiesen 
hatten, trotzten der Ungunst der Verhältnisse und brachten Wurzeln 
und zum Teil auch Sprosse hervor. Es wurden Blätter ausgelegt, deren 
Mutterpflanzen vorher 10, 4 und 2 Tage verdunkelt gewesen waren. Die 
Blätter der ersten beiden Reihen waren beim Auslegen stärkefrei, bei der 
dritten Reihe wurde dieStärkeprobe durch ein Versehen leider unterlassen. 
Von jeder Reihe wurde unter der Glocke eine Anzahl von Blättern auf 
feuchtem Sande ausgelegt, eine gleiche Anzahl in kleine, bis zur Hälfte 
mit frisch abgekochtem, destilliertem Wasser gefüllte Gläschen gesteckt, 
so daß Stiel- und Spreitenbasis im Wasser standen. Dies hatte neben 
geringerer Verpilzungsgefahr vor allem den Vorteil, daß man die Entwick- 
lung der Sprossungen durch die Glasglocke laufend verfolgen konnte. 
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Die auf feuchtem Sande ausliegenden Blatter sämtlicher Reihen waren 
am Ende des Versuches, der vom 14. Juli bis zum 26. August lief, ver- 
fault. Es war bei der Untersuchung nicht mehr zu entscheiden, ob sie 
Sprossungen getragen hatten, wahrscheinlich aber war dies nicht der Fall 
gewesen. Die Blätter in den Gläschen zeigten folgendes: Von 4 Blattern mit 
10tagiger vorheriger Verdunkelung der ganzen Pflanzen waren 2 ver- 
fault, die anderen beiden waren noch frisch, und beide trugen ein reiches 
Wurzelgeflecht, das eine außerdem einen kleinen Sprößling, das andere 
zwei etwa 3 cm hohe Sprosse. Von 4 Blättern, deren Mutterpflanzen vor- 
her 4 Tage verdunkelt gewesen waren, war keines verfault, 3 trugen ein 
reiches Wurzelgeflecht, aber keine Sprosse, eines zeigte nichts. Von den 
4 Blättern, deren Pflanzen vorher 2 Tage verdunkelt gewesen waren, 
trug eines nur Wurzeln, die anderen drei waren verfault. Zu bemerken 
ist zunächst, daß die Blätter der mittleren Reihe nicht mit den anderen 
zusammen am 14. Juli unter die Glecke gekommen sind, sondern nach 
Einsetzen der Fäulnis bei den Blättern auf dem Sande am 27. Juli unter 
kurzer Öffnung der Glocke nachträglich hinzugefügt worden sind. Viel- 
leicht hätten sie noch Sprosse gebildet, wenn die Jahreszeit nicht zu weit 
fortgeschritten gewesen wäre. Die Glocke wurde nach der Untersuchung 
wieder geschlossen; doch bald verfaulten Blätter und Sprosse, ähnlich 
wie vorher die des Sonnentaues, plötzlich innerhalb eines Tages. Das 
Ergebnis des Versuches ist, wenn man die ungünstigen Verhältnisse unter 
der Glasglocke bedenkt, meiner Meinung nach ganz eindeutig. Daß 
gerade die vorher am längsten verdunkelten Blätter nicht nur Wurzeln, 
sondern auch Sprosse trieben, zeigt, daß sich bei genauer Abpassung der 
günstigsten Bedingungen und bei der Untersuchung einer größeren An- 
zahl von Blättern die Ergebnisse sicher besser gestalten ließen. Doch 
beweisen die Wurzeln und die drei entstandenen Sprosse auch in diesem 
Falle, daß bestimmt nicht der Reiz einer gestauten Nährstoffmenge die 
auslösende Ursache der Regeneration sein kann. Und da bei diesen 
Sprossungen, genau wie bei den normalen Blättern, Wurzeln wie Sprosse 
sämtlich an der Basis des Blattstieles erschienen, so wird die Stoffstauung 
wahrscheinlich nicht einmal als ortsbestimmender Faktor, als Ursache 
der Polarität, in Frage kommen können. 

Um die Frage auf eine breitere Basis stellen zu können, müssen wir 
nun die Untersuchungen betrachten, die von anderen über die Stoff- 
stauung als Ursache der Regeneration angestellt sind. Wie schon gesagt, 
liegen eindeutige Ergebnisse darüber bis jetzt wenig vor. GOEBEL stellt 
sich vor allem in seinen Arbeiten von 1905 und 1908 auf den Boden der 
Stoffstauungstheorie. Er sagt (1908, S. 164): ,,Der Anstoß zur Entwick- 
lung oder Ausbildung von Sproßvegetationspunkten wird — von den 
äußeren Entwicklungsbedingungen abgesehen — dadurch gegeben, daß 
an den betreffenden Stellen die nötigen Baumaterialien sich vorfinden.“ 

Planta Bd. 7. 16 
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Er betont dabei aber, daß auch die Qualität der Baumaterialien maß- 
gebend ist, und an anderer Stelle (S. 217) hebt er hervor, daß diese 
Theorie zunächst nur als Hypothese in Betracht kommt, um die Regene- 
rationen unter gemeinsamen Gesichtspunkten zusammenfassen zu 
können. 

Ein positiver Beweis wird erst in jüngeren Münchener Arbeiten ver- 
sucht. DoPoOSCHEG-UHLAR (1910) hat Blätter der Gesneracee Achimenes 
hirsuta, die durch dreitägiges Verdunkeln der ganzen Pflanze zum 
Hungern gebracht waren, zum Regenerieren bei verschiedener Belich- 
tung ausgelegt und von ihnen später als von nicht hungernden Blättern 
Sprosse erhalten, während die Wurzeln bei beiden Reihen anscheinend 
zu gleicher Zeit erschienen sind. Eine Serie der vorher verdunkelten 
Blätter, die auch im Dunkeln ausgelegt wurden, verfaulte ganz ohne 
Sprossung. — Mir scheint das nicht sehr viel auszusagen, und auch Doro- 
SCHEG-ÜHLAR selbst äußert sich recht vorsichtig. Welche Schädigungen 
dauernd verdunkelte Blätter außer dem Hungern erleiden, können wir 
nicht übersehen; auch bei meinen Versuchen gingen hierbei die meisten 
Blätter ohne Sprossung zugrunde. Und doch war hier bestimmt nicht 
einfach Nährstoffmangel schuld am Ausbleiben der Regeneration. Ein 
negativer Ausfall solcher Versuche sagt eben nicht viel aus. Doch auch 
dem Verhalten der anderen, bei Licht ausgelegten Reihen kann ich keine 
Bedeutung beimessen. Die Wurzelbildung schon fällt ganz aus der ge- 
suchten Gesetzmäßigkeit heraus, und aus der einfachen Verzögerung der 
Bildung makroskopisch sichtbarer Sprosse lassen sich meiner Meinung 
nach nicht so weitgehende Schlüsse ziehen. 

Dann will Sanpr (1925) den Beweis für die Alleinherrschaft der Nähr- 
stoffverhältnisse bei der Entscheidung über Ruhe und Austreiben der 
Knospen und über die korrelativen Beziehungen zwischen Blatt und 
Achselknospe erbringen. Auf seine Versuche im einzelnen einzugehen, 
würde hier zu weit von meinem Gebiet abführen, vielleicht liegen die 
Verhältnisse auch nicht überall gleich. Aber Sanprs verallgemeinernder 
Satz: „Nicht die Knospe (Vegetationspunkt) ist das Primäre, das die 
Baustoffe zu sich hinzieht, sondern der Vegetationspunkt bildet sich dort, 
wo Bildungsstoffe hinstrémen“ (1925, S. 85, dasselbe S. 100) ist doch, 
von den Ergebnissen der vorliegenden Arbeit und nicht nur von ihnen 
aus betrachtet, eine Umkehrung der vorliegenden Verhältnisse (siehe 
WINKLER 1912). 

OssENBECK (1927), die mit Bryophyllum arbeitete, läßt als Ursache 
für die Regeneration die Wahl zwischen der Stauung der Nährstoffe und 
der von spezifischen Wachstumsstoffen, anscheinend Hormonen, die vom 
Blatt ausgehen sollen. Wir werden auf dieses letzte noch einmal zurück- 
kommen. 

Versuche, Blätter in kohlensäurefreier Luft zur Regeneration zu 
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bringen, sind mit negativem Erfolge von Kuprer (1907) ausgeführt wor- 
den, und zwar mit Blättern von Begonia Rex, zwei Peperomia-Arten und 
einer Pelargonium-Art. Da sie aber alle vier Arten unter einer Glocke 
gehabt und nicht fiir Erneuerung des Sauerstoffes gesorgt hat, kann man 
auch ihren Ergebnissen keinen groBen Wert beimessen. Begonia Rex ist 
gegen Feuchtigkeit sehr empfindlich und auch mir verfault, als ich sie mit 
Drosera zusammen unter der Glocke hatte, und man wird wohl fiir jede 
Art erst genau die angemessene Feuchtigkeit erproben miissen, ehe man 
unter einer luftdichten Glocke entscheidende Versuche mit ihr anstellen 
kann. Zu den Verdunkelungsversuchen von KUPFER ist dasselbe zu 
sagen, wie zu denen von DoPoSCHEG-UHLAR. In allen diesen Versuchs- 
anstellungen sagt ein negatives Ergebnis nicht so leicht etwas aus wie ein 
positives; aber die Schwierigkeit eines sicheren Beweises gestattet nicht, 
einen unexakten Beweis für exakt gelten zu lassen. 

In jüngster Zeit ist auch LoEB auf Grund seiner ,,mass relation‘‘ zur 
Stoffstauungstheorie geführt worden. Die Tatsache, daß bei Bryophyllum 
calycinum ein Blatt mit einem Stammstück daran nicht austreibt, daß 
aber dieses Stammstück selbst genau soviel an Gewicht zunimmt wie das 
isolierte Blatt in gleicher Zeit an Sprossen und Wurzeln produzieren 
würde, ist ihm ein ,,crucial experiment“ dafür, daß das Abströmen der 
Nährstoffe vom Blatt in den Stamm und nicht etwa ,,the effect of in- 
hibitory substances sent into the leaf‘‘ das Austreiben der Blattknospen 
verhindert. Die Stauung dieses Saftes auf dem isolierten Blatt soll dann 
auch hier die Regeneration bewirken. Mir erscheint dieser Schluß keines- 
falls zwingend ; denn auch, wenn vom Stamm hineindiffundierende Stoffe 
die Entwicklung auf dem Blatt verhindern, müssen die Assimilate des 
Blattes, die sonst wohl zur Sproß- und Wurzelbildung verwendet würden, 
irgendwo untergebracht werden; und es liegt am nächsten, daß sie dann 
den natürlichen Leitungsbahnen folgen und sich im Stamm speichern. 

Es bleibt nun nur noch die Arbeit von Smmon (1920), die wenigstens 
für das Gebiet der Kallusbildung auf dem Blatt eine klare Förderung des 
Problems zugunsten der Stoffstauungstheorie gebracht hat. Sımon ist 
es gelungen, die Kallusbildung der Gesneracee Sinningia durch Eingipsen 
der Blattstielbasis von hier auf andere Stellen des Stieles und der Spreite 
zu verlegen, wo der Wundreiz ausgeschaltet war. Dort konnte er dann 
feststellen, daß auf bestimmte untereinander verschiedene Konzentra- 
tionen der Assimilate, und zwar im besonderen des reduzierenden 
Zuckers, die Bildung von Wurzeln und von Kallus eintrat. In der Kallus- 
knolle dann wurden die Assimilate in Form von Stärke in großer Menge 
gespeichert. SIMON nimmt nun an, daß diese Zuckerkonzentration der 
auslösende Faktor für die Einleitung der Neubildung ist. Doch er selbst 
warnt vor unvorsichtiger Verallgemeinerung dieses Ergebnisses, und ich 
möchte es schon für sein Objekt selbst nicht in jedem Punkte für voll 

16* 











232 K. Behre: 


geklärt halten. Sımox führt aus, daß an der Basis des Blattstieles durch 
den Wundreiz und die primäre Stoffstauung dort reichlich Zellteilungen 
stattgefunden haben, daß die darauf folgende Strecke des Stieles unter 
dem Gips ohne Teilungen geblieben ist und erst außerhalb des Gips- 
verbandes die Teilungen wieder eingesetzt haben. Die Strecke ohne Zell- 
teilungen ist ihm ein Beweis, daß der Wundreiz sich nicht bis zum neuen 
Bildungsherde der Kallusknolle hin erstreckt und also nicht mit als Ur- 
sache für die Kallusbildung in Frage kommen kann. Doch es ist nicht 
einzusehen, weshalb auf dieser Strecke die Konzentration des Zuckers 
geringer sein soll als außerhalb des Gipsverbandes, findet doch Sımon 
selbst eine hohe Konzentration an der Basis des Stieles. Wenn die Ge- 
setzmäßigkeit einfach so wäre, daß auf die Erreichung einer bestimmten 
Zuckerkonzentration hin die Teilungen im Parenchym einsetzen müßten, 
so dürften im Stiel innerhalb des Gipsverbandes keine ungeteilten Paren- 
chymzellen sein. Denn daß die Einengung Teilungen nicht verhindert, 
zeigt ja die Basis mit den sehr reichlichen Teilungen. Gerade die Lokali- 
sation der Neubildung außerhalb des Gipses zeigt, daß wohl noch an- 
dere Faktoren außer der Stauung der Assimilate eine Rolle mit spielen 
müssen. 

Das sind, soviel ich sehe, die wichtigsten Untersuchungen, deren Er- 
gebnisse die Theorie von der regenerationsauslösenden Bedeutung der 
Stoffstauung stützen sollen. Wir sehen, daß sie keine zwingenden Be- 
weise gebracht haben. 

Zu einer entgegengesetzten Ansicht über die Bedeutung der Stauung 
der Assimilate für die Blattregeneration ist HARTSEMA für Begonia Rex 
gekommen, da sie an den angenommenen Stauungszentren eine Ver- 
mehrung der Stärke nicht finden kann. Doch spricht sie sich nicht 
klar aus. 

Versuche mit eindeutigerem Ergebnis finden wir bei Mac CALLUM, der 
das Austreiben der Achselknospen in den Achseln der Kotyledonen von 
Phaseolus studiert hat. Wenn er z. B. jungen Pflanzen die Kotyledonen 
nahm, die Pflanzen dann in destilliertes Wasser setzte, dort mehrere 
Tage im Dunkeln etiolieren ließ zur Zerstreuung und zum Verbrauch der 
noch vorhandenen Baustoffe und dann nach Abschneiden des Vege- 
tationspunktes und des Epikotyls noch im Dunkeln Austreiben der 
Achselsprosse erhielt, so möchte ich mit ihm annehmen, daß hier nicht 
ein Überschuß von vorhandenen Baumaterialien die Ursache des Aus- 
treibens gewesen sein kann. Die GoEBELsche Kritik der Versuche Mac 
Carzums (1908, S. 141) möchte ich daher vielleicht für zu hart halten. 

Zu ähnlichem Ergebnis ist MoGk (1914) für die Korrelation zwischen 
Hauptsproß und Achselknospe gekommen. WINKLER hat für die Ent- 
wicklung im allgemeinen stets betont, daß Nährstoffstauung als aus- 
lösender Reiz nicht in Frage komme. Derselben Ansicht ist PFEFFER 
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(1897, S. 517). Auch NËmec (1905) kommt auf Grund seiner Unter- 
suchungen über Restitution an der Wurzelspitze zu demselben Ergebnis. 

Für Blattregeneration lagen bisher noch keine Untersuchungen mit 
diesem Ergebnis vor, was wohl mit darin begründet ist, daß nur wenige 
Blätter eine so hervorragende Widerstandsfähigkeit und Lebenskraft be- 
sitzen, wie sie für die Bedingungen dieser Experimente erforderlich sind. 

Nachdem nun aber zwei Gattungen, Drosera und Torenia, zeigen, 
daß bei ihnen die Nährstoffmengen den auslösenden Faktor für die Blatt- 
regeneration nicht darstellen können, müssen wir uns auch hier nach 
einer anderen Ursache dafür umsehen. Naheliegend ist es, Hormon- 
wirkungen anzunehmen, deren Bedeutung für das Wachstum überhaupt 
ja neuere Ergebnisse der Reizphysiologie erst wieder bewiesen haben. 
ERRERA nimmt sie als maßgebend an für die Korrelation zwischen 
Haupt- und Nebenachse der Pflanze, SCHMUCKER (1923, S. 212) für die 
zwischen Sprossen und Achselknospen, Mac CALLUM für die gesamte Ent- 
wicklung der Pflanze. Doch ist bei unseren gegenwärtigen Kenntnissen 
über Hormone ein exakter Nachweis darüber noch nicht möglich, und im 
besonderen auf dem Gebiete der Regeneration mit ihren langen Reak- 
tionszeiten liegen die Verhältnisse ungünstiger als etwa in der Reiz- 
physiologie. Sichere Nachweise dafür liegen daher nicht vor, und der 
Beweis für die Theorie ist meistens per exclusionem geführt worden, was 
natürlich nicht streng ausreichend ist. 

Daß es bei meinem Objekt quantitativ sehr geringe Mengen sein 
müssen, die über die Regeneration entscheiden, zeigt sich darin, daß es 
mir nie gelang, durch Zerstören der Leitbündel des Blattstieles Sprossung 
auf den an der Pflanze sitzenden Blättern zu erhalten. Leider versäumte 
ich dabei, die Wundstelle auf die Bildung sekundärer Tracheidenstränge 
zu untersuchen; doch habe ich verschiedentlich solchen Stielen die Leit- 
bündel auf eine Länge von etwa 2 mm herauspräpariert und auch seitlich 
nur ganz schmale Streifen zusammenhängenden Gewebes gelassen, und 
dies genügte, das Blatt ohne Sprossung verfaulen zu lassen, während 
daneben liegende isolierte Blätter frisch blieben und regenerierten. Wir 
müssen hier daran denken, daß Stoffe, die Sprossungen hindern, durch 
das parenchymatische Gewebe wandern können. Eine solche Wanderung 
durch die lebenden Zellen nimmt auch Mac CALLUM an, und sie ist an 
anderen Stellen sicher notwendig, da ja die sprossenden Zellen, die mit 
der Regeneration anfangen, nie an den Gefäßbündeln, sondern stets in 
der Epidermis oder in der Subepidermalen liegen (siehe den anatomi- 
schen Teil). Auch das Mißlingen der Regenerationsversuche bei wechsel- 
seitigem Einschneiden der Blätter und wachsendem Vegetationspunkt 
verlangt dieses. (Während das Gelingen der Versuche nur nach diesem 
seitlichen Anschneiden der Blätter nach Fortnahme des Vegetations- 
punktes allerdings dafür spricht, daß die Leitbündel nicht ohne Bedeu- 
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tung dabei sind. In der Regel wird ihnen wohl die Leitung auch dieser 
Stoffe zukommen.) Daß diese von Zelle zu Zelle wandernden Stoffe 
dann aber nur in recht geringen Mengen vorhanden sein können und also 
auch schon in diesen Mengen wirksam sein müssen, scheint mir doch 
sehr wahrscheinlich. 

Daß im besonderen die Fäulnis der Blätter vom Vegetationspunkt 
aus veranlaßt wird und zwar nicht etwa auf der Entziehung von Nähr- 
stoffen durch den Vegetationspunkt beruht, hatten wir schon gesehen 
an dem längeren Leben der isolierten Blätter auch in kohlesäurefreier 
Luft. 

Auf welche Weise im einzelnen alle diese Regelungen bei Regenera- 
tionen vor sich gehen, wenn man Wanderungen von Hormonen als ent- 
scheidend annehmen will, darüber läßt sich naturgemäß noch nichts 
sagen. Vor allem läßt sich mit unseren bisherigen Kenntnissen noch auf 
keine Weise entscheiden, ob es sich dabei um entwicklungshindernde 
Stoffe handelt, die vom tätigen Vegetationspunkt ausgehen, zu den Zellen 
des Blattes hinwandern und diese, die sich sonst immer weiter teilen 
würden, normalerweise daran hindern, oder ob teilungsfördernde Stoffe 
von den assimilierenden Zellen des Blattes zum Vegetationspunkt wan- 
dern, nach Isolierung des Blattes sich aber auf diesem anhäufen und die 
Regeneration veranlassen. Mac Catium denkt an das erstere und ent- 
wirft ein anschauliches Bild von den Vorgängen in der Pflanze und von 
den Problemen, wie sie sich aus seiner Ansicht ergeben. OSSENBECK ver- 
tritt die letztere Annahme, wenn sie sagt, daß es sich nicht entscheiden 
läßt, ob es Nährstoffe oder spezifische Wachstumsstoffe sind, deren An- 
häufung die Regeneration veranlaßt. Aber gerade von ihrer Arbeit gilt 
im besonderen: Wenn man erst die Wahl läßt zwischen Nährstoffen und 
spezifischen Wachstumsstoffen, deren Stauung die Regeneration ver- 
anlassen soll, so kann man sofort und mit genau dem gleichen Recht 
statt der wachstumsfördernden Stoffe wachstumshindernde annehmen, 
die dann, vom Vegetationspunkt kommend, den entgegengesetzten Weg 
gehen. Und da diese Wahl im Grunde bei sämtlichen bisherigen Beweisen 
für die Stoffstauungstheorie offen stand, so lassen sich diese auch alle 
zwanglos für die Hormontheorie verwenden. Es kann dabei natürlich 
nicht geleugnet werden, daß Hormone hier noch etwas rein Hypothe- 
tisches sind, während die Nährstoffbewegung wirklich vorhanden ist. 
Erst der Nachweis, daß diese Bewegung ohne Einfiuß auf die Neubil- 
dungen ist, gibt der anderen Theorie vielleicht eine gewisse Daseins- 
berechtigung. 

Eine Schwierigkeit für alle bestehenden Theorien bietet die Tatsache, 
daß die Regenerationen auf dem Blatte wie auf allen anderen Organen 
immer nur an einzelnen Stellen einsetzen. So gut die Tatsache teleo- 
logisch verständlich ist, so schwer läßt sie sich aus einer dieser Theorien 
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heraus allein erklären. Wir müssen schon die Hilfsannahme machen, daß 
die verschiedenen Zellen oder verschiedenen Zellkomplexe in ungleichem 
Maße zu neuen Teilungen disponiert sind. Wir werden damit überein- 
stimmend im anatomischen Teile auch finden, daß die ersten Teilungen 
bei sämtlichen Organen (außer der Wurzel) stets an ganz bestimmte, 
durch ihre Lage gekennzeichnete Stellen gebunden sind. Daß aus dieser 
Tatsache nicht eine Unfähigkeit der übrigen Zellen zur Neubildung her- 
vorgeht, wird dort ebenfalls gezeigt werden, soll aber gleich hier aus- 
drücklich betont werden. 


d) Entwicklungsgeschichte der Regenerate. 

Die Entwicklung der Sprossungen aus den verschiedenen Organen 
der Drosera-Arten wurde vergleichend histologisch untersucht. Dabei 
ergab sich neben manchen Unterschieden, auf die bei der Einzelbeschrei- 
bung einzugehen sein wird, ein durchaus einheitliches Anfangsstadium 
für sämtliche adventiven Bildungen, abgesehen von denen der Wurzel. 
Die Neubildungen werden stets durch eine Furchung einzelner oder 
mehrerer Zellen eingeleitet, einen Vorgang, bei dem sich diese Zellen, 
analog den befruchteten Eizellen tierischer Eier, in eine größere Anzahl 
kleinerer Zellen teilen und dabei Kern- und Plasmasubstanz vermehren, 
ohne zunächst ihr Gesamtvolumen wesentlich zu vergrößern. Die 
Tochterzellen liegen dabei gewissermaßen in der Membran der Mutter- 
zelle eingeschachtelt. Nur die Wurzelregeneration und die Kallusspros- 
sungen verhalten sich anders. Bekanntlich hat WınkLer (1903) den 
Satz aufgestellt, daß ausgewachsene Zellen, um wieder embryonal zu 
werden, ganz allgemein dieses Stadium der Furchung durchlaufen müssen. 
Das ist bisher bei den adventiven Bildungen auf den Blättern von Be- 
gonia Rex bestätigt worden, über die die ersten Zeichnungen schon 1880 
bei HANSEN vorlagen ; das konnte auch durch meine Arbeiten in weiterem 
Umfange bestätigt werden. 

Der Ausdruck ,,Furchung“, der durch WINKLER für dieses Stadium 
eingeführt wurde, ist in neuerer Zeit von LINSBAUER (1925, 8. 355) be- 
anstandet worden: „Die Ähnlichkeit, die WINKLER zu dieser Benennung 
veranlaßte, ... ist, worauf ich bei diesem Anlasse nachdrücklichst hin- 
weisen will, eine durchaus äuBerliche.‘ Dieser Einwand hat aber nur Gel- 
tung bei der Anerkennung der LiNsBAUERschen Theorie, die in der 
Furchung bei pflanzlicher Regeneration einen regressiven, bei tierischen 
Eiern aber einen progressiven Vorgang sieht, indem bei ersterer am Ende, 
bei letzterer aber am Anfang der Furchung das indifferente (=undiffe- 
renzierte) Stadium liegen soll. Es liegt jedoch für uns keine Ursache vor, 
uns dieser Theorie anzuschließen. Gerade die Frage der Differenzierung 
des tierischen Eies ist es ja, die LINSBAUER zur Kontroverse mit COHEN- 
Kysper führt, auf den er sich sonst in seiner Arbeit beruft. Schon Lins- 
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BAUERs eigene Grundansicht, daB Teilung Riickdifferenzierung, Wachs- 
tum progressive Differenzierung ist, spricht ja hier gegen ihn und muß 
erst künstlich gedeutet werden bei der Anwendung auf die Furchung des 
Eies ; denn bei dieser ist Teilung vorhanden und nicht Wachstum. Außer- 
dem liegen auch ohne diese Übereinstimmung genügend gemeinsame 
Funktionen der Furchungsstadien in beiden Reichen vor, die die Ähn- 
lichkeit nicht rein äußerlich erscheinen lassen. Beiden Formen der Fur- 
chung liegt sicher das gleiche Prinzip zugrunde, zunächst einen Komplex 
von kleinen Zellen zu schaffen, an dem überhaupt erst — auf für die 
beiden Reiche verschiedene Weise — die Organbildung und weitere Ge- 
staltung angreifen kann. Für beide gleicherweise wird auch die Häufung 
von Zytoplasma und noch mehr von Kernsubstanz bei der Furchung von 
großer Bedeutung sein, die bei dem beginnenden Wachstum bzw. bei der 
beginnenden Ausgliederung ein weit schnelleres Tempo gestattet. 

Im weiteren lieferten die anatomischen Untersuchungen Beiträge zur 
Frage der Totipotenz der Zellen, die im besonderen zu einer Ablehnung 
der Mreueschen Archiplasmahypothese führen mußten. Mie (1926) 
will die Weısmannsche Keimplasmatheorie auf das Pflanzenreich über- 
tragen. Er fordert dabei bei sämtlichen vielzelligen Pflanzen eine Unter- 
scheidung zwischen zwei Gruppen von Zellen. Die einen sind die Archi- 
plasten, die Zellen, die zur Teilung und Embryonalisierung bestimmt sind, 
die den Vegetationspunkt zusammensetzen, den Ausgangspunkt sämtlicher 
Restitutionen bilden, sich aber an den Funktionen der übriger: Zellen nicht 
beteiligen. Die anderen sind die Ergoplasten, Arbeitszellen, denen die 
Fähigkeit, in den embryonalen Zustand zurückzukehren und als Aus- 
gangspunkt für Neubildungen aufzutreten, grundsätzlich abgeht. Die 
letzteren Zellen sollen aus den ersteren durch eine — manchmal auch 
äußerlich durch verschiedene Volumina der Tochterzellen kenntliche — 
„ungleiche Teilung‘ hervorgehen. Für die Einzelheiten und die Beweise 
zugunsten der Hypothese muß auf die Arbeit selbst verwiesen werden. 
Auf die ganze Theorie wird nach dem Bericht der Entwicklungsgeschichte 
der einzelnen Regenerationen einzugehen sein. Doch ist schon bei der 
Untersuchung und entsprechend bei der Schilderung dieser Vorgänge ver- 
schiedentlich auf sie Bedacht genommen. 

Für die Untersuchung der Entwicklungsgeschichte der Regenerate wurden 
zuerst alle zwei Tage von dem ausgelegten Material Stücke fixiert. Nachdem 


sich jedoch herausgestellt hatte, daß neben älteren Sprossungen meist auch jün- 
gere vorhanden waren, wartete ich mit dem Fixieren, bis die ersten Anzeichen be- 
ginnender Sprossungen auf den ausgelegten Objekten makroskopisch sichtbar 
waren; ich war dann sicher, auch genügend jüngere und ganz junge Stadien mit 
zu bekommen. AlsFixiermittel wurde die stärkere und die schwächere FLEMMING- 
sche Lösung benutzt, beide mit nahezu gleichem Erfolge. Nur bei widerstands- 
fähigerem Material war die stärkere etwas besser. Versuche mit den Fixier- 
flüssigkeiten von KAISER und von Horksr ergaben ebenfalls brauchbare Ergeb- 
nisse, CARNOYs Alkohol-Chloroform-Eisessig war nicht anwendbar. Meist wurde 
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das Material unter der Luftpumpe beim Fixieren evakuiert. Nach zweitagigem 
Fixieren und eintägigem Wässern kam es durch eine Alkoholbatterie, die sehr 
enggestuft sein muBte, da vor allem die ganz jungen Stadien, bei denen die Zellen 
noch sehr plasmaarm waren, starke Neigung zu Schrumpfungen zeigten. Altere 
Stadien mit ausgebildeten neuen Meristemen waren weit weniger empfindlich. 
Aus dem absoluten Alkohol wurde das Material iiber Chloroform in Paraffin 
überführt und dann mit dem Mikrotom geschnitten. Eine Schnittdicke von 8 bis 
12 Mikra erwies sich für die anatomischen Untersuchungen als die günstigste. 

Zum Färben wurde fast ausschließlich eine Doppelfärbung mit Tannin-Eisen- 
chlorid und Safranin benutzt. (Genaue Technik hier siehe LANGE [1926], S. 188.) 
Ersteres färbt die Zellwände, auch die jüngeren, recht gut, unterscheidet dabei 
deutlich alte und neue Zellwände durch die Tiefe des Farbtones und läßt das 
Plasma farblos. Letzteres färbt Nükleolen, Chromatin, Sklerenchym und vor 
allem auch die Stärkekörner hoch rot. Das Plasma wird nur schwach tingiert, 
und auch die Chlorophylikörner treten nur undeutlich hervor, soweit sie keine 
Stärke mehr besitzen. Vor allem in sich teilenden Zellen verschwinden sie all- 
mählich, so daß ihr Übergang vom alten zum jungen Sproß auch bei unserem 
Objekt nicht verfolgt werden konnte. — Die Zeichnungen wurden sämtlich nach 
Dauerpräparaten mit dem ZEissschen Zeichenapparat auf dem Zeichentisch 
von LEITz angefertigt. 


1. Regenerate der Blatispreite. 

Die eingehenderen Untersuchungen über den Verlauf des Regene- 
rationsvorganges auf der Blattspreite wurden bei D. rotundifolia und 
D. intermedia angestellt. Doch liegen auch Schnitte von D. binata, D. ca- 
pensis und D. spathulata vor, die zeigen, daß die Entwicklung bei allen 
genannten Arten genau die gleiche ist. Nur die Kallusregeneration bei 
D. spathulata erfordert eine besondere Besprechung. 

Abb. 7 zeigt einen Querschnitt durch ein regenerierendes Blatt von 
D. rotundifolia. Wir sehen seinen ziemlich einfachen Bau: Zwischen den 
beiden chlorophyllhaltigen Epidermen befinden sich drei bis vier Lagen 
gleichmäßigen Schwammgewebes mit großen Interzellularen. Ein Palis- 
sadengewebe ist nicht ausgebildet. In den Chlorophylikörnern, deren 
Zahl größer ist als in der Figur angedeutet, finden wir die Stärke ge- 
speichert, die durch die Isolierung des Blattes am Abtransport gehindert 
ist. Man kann je vier oder fünf große Stärkekörner in den einzelnen 
Chloroplasten finden, die dadurch zu unförmiger Größe anschwellen, so 
daß sie fast nur aus Stärke bestehen, die von einer dünnen Stromahaut 
umgeben ist. 

Die Zellen am Fuße des Tentakels, in denen die Teilungen beginnen, 
sind an sich auf keine Weise von anderen zu unterscheiden. Sie ent- 
halten — das ist schon der erste Gegensatz zu den Forderungen MıEHEs 
— ebensoviel Chlorophyll und Stärke wie die anderen, nicht mehr Plasma 
als jene. Wahrscheinlich sind es zugleich die Zellen, die durch Wachs- 
tum die Krümmungen der Tentakeln einleiten. Doch da sich ja die ge- 
samte Blattfläche zu krümmen vermag, ist auch dies keine Auszeichnung 
für sie. 
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Die Zeit zwischen dem Auslegen und dem Beginn der ersten Teilungen 
ist nach Jahreszeit und Temperatur ziemlich verschieden ; doch glaube 
ich, daB immer 4—5 Tage bis zur ersten Teilung vergehen werden. 
Später setzen bis zum Verfaulen des Blattes noch häufig neue Teilungen 
an anderen Stellen ein, und zwar anscheinend einmal, bevor der erste 
sich ausbildende Vegetationspunkt seinen EinfluB ausiiben kann, und 
dann wieder, nachdem durch beginnende Fäulnis einzelne Blatt-Teile iso- 

Die ersten Anzeichen einer beginnenden Teilung sind das GréBer- 
werden und die schéne Färbbarkeit der Nukleolen in den Kernen der 
Teilungszellen. Damit zugleich oder auch nach den ersten Teilungen 
setzt ein Abbau der Starke ein, so daB in den sich teilenden Zellen und 
auch in den ihnen benachbarten, die als nächste von den Teilungen er- 
griffen werden, häufig keine Starke mehr zu finden ist. (Die Abb. 7 zeigt 
dort leere Chlorophylikörner.) In älteren absterbenden Blättern oder 
Blatt-Teilen ist der Abbau der Stärke anscheinend unvollkommen oder 
auch ganz unmöglich geworden. Entweder tritt dort durch das Osmium 
schwarz gefärbtes Fett als Zwischen- oder vielleicht auch als Endprodukt 
des Abbaues auf, das dann in Trépfchenform wie eine Perlschnurkette 
die sich auflösenden Stärkekörner umgeben kann :, oder die sich furchen- 
den Zellen sind bis zuletzt ganz vollgepfropft von Stärkekörnern, 
zwischen denen man mit Mühe die Teilungswände erkennen kann. Diese 
Stadien entwickeln sich wohl nicht weiter. In gesunden Zellen findet bei 
den ersten Teilungen oder noch vor ihnen ein reibungsloser Abbau der 
Stärke ohne sichtbare Zwischenprodukte statt. Da ich nur fixiertes 
Material untersucht habe, kann ich über die genaueren Vorgänge im 
Innern der Zelle bis zur ersten Kernteilung nichts aussagen. Es findet 
eine gewisse Vermehrung des Plasmas statt, der Kern wandert von der 
Zellwand in ihr Inneres und teilt sich hier. Die erste Teilungswand ist 
antiklin, sie braucht weder die alte Zelle in zwei genau gleiche Hälften 
zu teilen, noch genau senkrecht zu den Wänden der alten Zelle zu stehen, 
steht sogar meist etwas schräg. Auch in den nächsten Stadien und nicht 
nur auf der Blattspreite finden sich häufiger Abweichungen von den 
senkrechten Schneidungen der Zellwände (siehe die Abb. 11 und 27) und 
bei größeren Zellen neben genau gleichen auch recht ungleiche Teilungen. 
Notwendig sind solche volumungleiche Teilungen — wieder im Gegen- 
satz zu Mıeues Annahme — als Ausgangspunkt für die Regeneration 
jedoch nicht. Es finden sich auch Zellen, bei denen die erste Teilung die 
Mutterzelle in zwei genau gleiche Hälften teilt. 

Die zweite Teilungswand kann periklin oder wieder antiklin sein 


1 Siehe auch Lurman (1925, S. 59 mit Abbild.), nach dessen Befunden Fett 
nach Verwundung von Kartoffelknollen ebenfalls als Abbauprodukt der Stärke 
in den Zellen auftritt, die mit der Regeneration beginnen. 
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(Abb. 6), und dann folgt eine Reihe perikiner und antikliner Teilungen, 
die die Zelle in das Stadium der Furchung überführen. Eine durch eine 
erste perikline Teilung nach außen gekommene Zelle erlebt dabei fast 
nie eine zweite solche Teilung. Sämtliche Schichten der Furchungszellen 
außer der äußersten gehen aus den inneren Zellen der 
ersten periklinen Teilung hervor, während die äußere 
nur das Dermatogen des neuen Vegetationspunktes 
liefert. In ganz vereinzelten Fällen nur habe ich ein 
anderes Verhalten einer äußeren Zelle gefunden (viel- 
leicht Zelle a in Abb. 9). 

Abb. 7 zeigt eine Furchung einer einzelnen Zelle. 
Aus einer Epidermiszelle sind 20—30 Furchungszellen 
geworden, die aber noch in der alten Zellmembran ein- 
geschlossen sind. Die inneren Zellen beginnen schon Abb. 6. Tentmkeibasis 
die dritte Schicht zu bilden. Das Plasma hat sich all- D. rotundifolia mit 
mählich vermehrt, doch hier noch nicht so sehr, daß a Nn nae 
es schon die ganzen Zellräume erfüllte. Dies würde vs 
aber sicher in nächster Zeit der Fall gewesen sein. Die Chloroplasten 
sind in den Furchungszellen selbst nicht mehr zu erkennen. In den be- 





Abb.7. Blattquerschnitt von D. rotundifolia mit Furchungsstadium einer Epidermiszelle an der 
Basis eines Tentakels. Vergr. 160. 

nachbarten Epidermiszellen ist die Starke aufgelést, aber sie sind noch 
nicht in Teilung eingetreten. In der Richtung auf das Gefäßbündel hin 
haben die Teilungen schon über die Furchungszelle hinausgegriffen, und 
die Parenchymzellen bis an das Leitbündel hin sind die ersten Teilungen 
eingegangen. 

Es sind jedoch am Fuße des Tentakels sicher nicht einzelne, für die 
Bildung neuer Sprosse von vornherein bestimmte Zellen vorhanden; 
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denn nicht immer beginnt eine einzelne Zelle mit der Furchung. Abb. 8 
bringt einen Schnitt tangential zum Tentakel, der vier Zellen in Teilung 
zeigt. Hier ist auch in den sich teilenden Zellen noch ziemlich viel Starke 
vorhanden. Es ist nicht zu entscheiden, welche Zelle zur Furchungszelle 
und zum Ausgangspunkt des neuen Sprosses werden wird. Zelle d zeigt 
die meisten Teilungen, trotzdem möchte ich Zelle b wegen ihrer zentralen 
Lage den Vorzug geben. Auch in der weiteren Entwicklung bleibt eine 
a 4 Furchung nicht immer auf eine 
einzige Zelle beschränkt. Man 
findet Präparate, bei denen eine 
Furchung sämtliche basalen Zel- 
len eines Tentakels ergriffen hat 
Abb. 8, Blatt von D. rotundifolia, und das Tentakel gleichmäßig 
Epidermiszellen mit den ersten Teilungen. Vergr. 160. umgibt. Welche von diesen Zel- 
len nun sich zuerst nach außen vorwölbt und so den neuen Vegetations- 
punkt bildet, das hängt sicher von mehr zufälligen äußeren oder inneren 
Faktoren, nicht von 
der Determination 
einzelner Zellen ab. 
In anderen Fällen 
jedoch werden nur 
wenige Epidermiszel- 
len von den Teilungen 
ergriffen,unddie Her- 
vorwölbung desVege- 
tationspunktes und 
die Absprengung der 
Kutikula des alten 
Blattes beginnen 
schon, ehe sich die 
basalen Zellen auf 
der anderen Seite des 
MORTE en ehe ern m Tentakels geteilt ha- 
ben. Ein solches Sta- 
dium zeigt Abb.9. Die jetzt wirklich vorhandene Ausfüllung der jungen 
Zellen mit Plasma ist hier und in den folgenden Abbildungen nicht 
mit gezeichnet, ebenso sind Chlorophyll- und Stärkekörner, die überall 
später in gleicher Weise und auch in der Epidermis vorhanden sind 
und während der Teilungen verschwinden, von nun ab in den Abbil- 
dungen fortgelassen. Wichtig ist an unserem Bilde, daß man die Grenze 
zwischen Epidermis und subepidermalem Gewebe des alten Blattes an 
den Interzellularen und aus der Richtung der Zellwände noch sicher 
erkennt. Aus der Epidermis sind drei bis fünf von außen nach innen 
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aufeinander folgende Schichten kleiner Zellen geworden. Das ist ent- 
scheidend für die Nichtbeteiligung der Subepidermalen des alten Blat- 
tes an der Regeneration. Da im Vegetationspunkt des neuen Sprosses 
schon in der dritten, vereinzelt sogar schon in der zweiten Schicht 
tangentiale Teilungen auftreten, werden die Deszendenten des Meso- 
phylls zurückgeschoben, und die neue Pflanze erscheint als reiner Ab- 
kömmling der Epidermis. 

Wie viele Zellen der Epidermis an der ersten Zusammensetzung des 
Vegetationspunktes beteiligt sind, läßt sich nicht immer mit Sicherheit 
entscheiden. Ich möchte für die vorliegende Abbildung annehmen, daß 
in der Schnittrichtung die Hauptmasse der Sprossung von einer einzigen 
Zelle- geliefert ist, und die Nachbarschnitte bestätigen diese Vermutung 
anscheinend auch für die Richtung senkrecht dazu. Allerdings habe ich 
jüngere, gleichfalls median zum Tentakel geschnittene Stadien gesehen, 
die zwei Zellen in gleich weit fortgeschrittener Furchung zeigen, und 
vollends transversal zum Tentakel sind häufig mehrere Zellen nahezu 
gleich weit und werden sich wahrscheinlich an der ersten Zusammen- 
setzung des Vegetationspunktes beteiligen. Aber wohl in den allermeisten 
Fällen wird die Kuppe des sich bildenden Vegetationspunktes von den 
Abkömmlingen einer einzigen Zelle geliefert, von denen, die sich zuerst 
über die Umgebung hervorwölben. Daß die erste Hervorwölbung von 
den Abkömmlingen einer und derselben Zelle ausgeht, das läßt sich 
wenigstens für die Richtung radial zum Tentakel bei den meisten Prä- 
paraten dieses Stadiums noch erkennen. Und für die Bildung des jungen 
Sprosses wird die auf der Kuppe liegende Zelle allein das Material liefern, 
da wenige antikline Teilungen ihrer Tochterzellen genügen, um die Ab- 
kömmlinge der Randzellen ganz vom Vegetationspunkt zu verdrängen. 
Selbst in den wohl sehr seltenen und von mir nicht beobachteten Fällen, 
daß die Grenze zwischen zwei alten Zellen gerade über die Mitte des 
Vegetationspunktes geht, wird bald eine Zelle die Oberhand gewinnen 
und die andere abdrängen. Und auch das wird sicher immer so schnell 
vor sich gehen, daß der junge Sproß praktisch stets als Abkömmling 
einer einzelnen Epidermiszelle des alten Blattes anzusehen ist. Eine 
grundsätzliche Bedeutung kommt dieser Tatsache natürlich nicht zu, 
da sie rein topographisch bedingt ist. Wie wenig Bedeutung sie für die 
Pflanze hat, ersieht man daraus, daß die Wurzel des neuen Sprosses 
sowohl aus dem jungen Stamm als auch aus dem alten Blatt entstehen 
kann und die junge Pflanze dann also im ersten Falle völlig aus den Ab- 
kömmlingen einer einzigen Zelle aufgebaut ist, im letzteren Falle aber 
sowohl Deszendenten der Epidermis als auch des Parenchyms in sich 
hat und vielleicht ein Dutzend der Zellen des alten Blattes zu ihrem Auf- 
bau verwendet. 

Daß bei der Entwicklung des neuen Sprosses im einzelnen in keiner 
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Weise eine Determination oder Pradestination einer Zelle oder eines Ge- 
webeteiles fiir eine bestimmte Weiterentwicklung angenommen werden 
kann, ist für fast alle Regenerationsvorgänge bei Drosera charakteristisch. 
Was durch LanGes Untersuchungen an dem heterogenen Gewebe der 
WimxLerschen Pfropfbastarde für die Blattentwicklung aus dem Vege- 
tationspunkte nachgewiesen wurde, das gilt auch hier für die Bildung 
neuer Vegetationspunkte aus ausgewachsenen Sprossen: ,,... Uber das 
endgültige Schicksal der einzelnen Zellen entscheiden also physiologische 
Bedürfnisse und korrelative Beziehungen, nicht die entwicklungs- 
geschichtliche Abstammung“ (LANGE 1926, S. 276). Daß auch die Nicht- 
beteiligung der Subepidermalen an der Sproßbildung auf solche korre- 
lative Beziehungen zurückzuführen ist und nicht auf Unfähigkeit beruht, 
wird der Vergleich mit den Regenerationsvorgängen an den übrigen 
Teilen der Pflanze zeigen. 

Die weitere Entwicklung der Sprossung auf dem Blatt bietet wenig 
Besonderes. Das nächstfolgende Stadium ist eine kräftige Hervor- 
wölbung des Vegetationspunktes, und es bilden sich an ihm dann die 
ersten Blätter. Die Stellung des ersten Blattes zum Tentakel ist nicht 
bestimmt. Bald bilden sich Tracheiden und echte Gefäße aus, die die 
Verbindung mit dem alten Blatt herstellen. 

Recht interessant sind die weiteren Vorgänge, die im alten Blatt 
unter der Einwirkung des neuen Sprosses statthaben. Abb. 7 zeigte, wie 
schnell die Teilungen zum Leitbündel des alten Blattes vordrangen, 
Abb. 9 brachte die beginnende Verschmelzung der Abkémmlinge der 
Epidermis mit denen des Mesophylls. Die weitere Entwicklung geschieht 
nun stets in einer ganz bestimmten Weise. Wie schon im experimentellen 
Teil gesagt wurde, entstehen die Sprosse meist auf der dem Stielpunkt 
abgewendeten Seite des Tentakels, seltener transversal, fast nie auf der 
dem Stielpunkt zugekehrten Seite. Nach der ersteren Seite hin findet 
nun keine weitere Entwicklung im alten Blatt statt. Die Teilungen im 
Mesophyll hören hier so plötzlich auf, daß häufig eine in viele kleine 
Zellen geteilte Parenchymzelle unmittelbar neben anderen von Teilungen 
völlig unberührten Zellen liegt. In entgegengesetzter Richtung aber, 
also meist unter dem Tentakel durch, schreiten die Teilungen kräftigst 
fort und laufen in der Richtung zum Stielpunkt über dem Gefäßbündel 
entlang. Dieser Teil des Blattes wird völlig umorganisiert und in eine 
Speicherkammer für den jungen Sproß verwandelt, was man schon von 
außen an seiner Dicke und seiner hochroten Farbe erkennt. Die großen 
langen Parenchymzellen werden in kleine, etwa isodiametrische Zellen 
aufgeteilt, die, eng und reihenweise gelagert, alle Interzellularen aus- 
füllen und das Blatt auf seine drei- bis vierfache Dicke bringen. Die 
Zellen enthalten wenig Stärke, dafür aber viel Plasma und andere In- 
haltsbestandteile. Die alten Gefäßbündel werden zerquetscht und resor- 
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biert, dafiir aber in reichem MaBe neue gebildet. Verschiedentlich um- 
geben sich schon Parenchymzellen, die sich erst wenige Male geteilt 
haben und noch Chlorophyll und Starke enthalten, mit den charakte- 
ristischen Verdickungsleisten. (Primäre Tracheiden kommen jedoch 
nicht vor.) Manchmal werden sehr lange Parenchymzellen nach einer 
einzigen Querteilung sofort langsgeteilt, und aus diesen langen Zellen 
entstehen schéne, zusammenhängende, weithin laufende Tracheiden- 
strange. Dann aber wieder bilden sich — ähnlich wie im Kallusgewebe — 
scheinbar ganz sinnlos einzelne Zellen oder Zellgruppen mitten in anders- 
artigem Gewebe zu Tracheiden um, um später entweder gar nicht ver- 
wendet zu werden oder sich zu hin- und hertaumelnden Leitungssystemen 
zusammenzuschlieBen, in denen etwaige geleitete Stoffe häufig in der 
Querrichtung durch die einzelnen Zellen diffundieren miissen. Meist ent- 
stehen insgesamt mehrere zusammenhängende Leitungssysteme, von 
denen die älteren immer von den neu hinzukommenden überwölbt wer- 
den, so daß die jüngsten an immer entfernteren Teilen des ursprünglichen 
Leitbündels Anschluß finden. 

Diese ganze Umwälzung im Blatt findet im allgemeinen aber nur 
zwischen der oberen Epidermis und dem Leitbündel statt. Die obere 
Epidermis selbst ist wenig beteiligt, ihre Zellen sind gar nicht oder ein 
bis zweimal antiklin geteilt, jedoch nie in Furchung. Läuft das Gefäß- 
bündel und mit ihm das Teilungsgewebe unter einem anderen Tentakel 
hin, so findet man in dessen basalen Epidermiszellen meist Teilungen, 
auch Furchungsstadien. Ich glaube nicht, daß diese immer schon vorher 
dagewesen sind, sondern es scheint mir eine gewisse, von den sich teilen- 
den Parenchymzellen ausgehende Anregung vorzuliegen. — Nach unten 
begrenzen im zerquetschten Gefäß- und Siebteil neu gebildete Trache- 
iden meist das Teilungsgebiet, und es bietet einen merkwürdigen Anblick, 
den ganz unversehrten unteren Teil des alten Blattes neben diesem völlig 
umgestalteten Gewebe herlaufen zu sehen. In selteneren Fällen greifen 
die Teilungen auf das ganze Mesophyll über. Nie jedoch sah ich Teilungen 
in der unteren Epidermis. Da es auch auf keine Weise gelang, aus der 
Unterseite des Blattes Sprosse hervorzulocken, sind diese Zellen vielleicht 
nicht mehr imstande, in den meristematischen Zustand zurückzukehren. 

Unmittelbar unterhalb des Sprößlings haben die Teilungen im 
Parenchym häufig noch einen anderen Erfolg: Durch sie wird der junge 
Vegetationspunkt hochgehoben, und unter ihm wuchern Abkömmlinge 
der Parenchymzellen in den untersten Teil des jungen Sprosses hinein. 
Da das erste Blatt ziemlich weit seitlich am Vegetationspunkt entsteht, 
glaubte ich eine Zeitlang, daß Parenchym bei der Bildung dieses Blattes 
beteiligt sei, halte es nach genaueren Untersuchungen aber nicht mehr 
für wahrscheinlich. Manchmal sind die Umrisse der früheren Parenchym- 
zellen noch späterhin zu sehen; meist allerdings tritt, vor allem im zen- 
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tralen Teil, bald eine enge Verschmelzung untereinander und mit den 
Zellen epidermaler Herkunft ein, und Tracheiden stellen die Verbindung 
mit dem Teilungsgewebe des alten Blattes her. In vereinzelten Fallen 
habe ich dabei gefunden, daß die ersten Blätter des jungen Sprosses ihre 
eigenen Leitbahnen oder doch das prokambiale Gewebe dazu ausbildeten, 
die, ohne untereinander oder mit dem Leitbündel des Vegetationspunktes 
zu verschmelzen, in das alte Blatt hineinführten und dort am Leitbündel 
Anschluß fanden. 

Schwierig war es, die Bildung der Wurzeln histologisch zu verfolgen, 
da sie endogen gebildet werden und ihr Auftreten weder nach der Zeit 
noch nach dem Ort festgelegt ist. Wie schon gesagt, entstehen sie meist 
aus dem jungen 
Sproß oder aus der 

Übergangsstelle 
dieses Sprosses zum 
Blatt, seltener in 
einiger Entfernung 
von ihm aus dem 
Teilungsgewebe des 
alten Blattes. Die 
ersten Teilungen für 
die Wurzelbildung 
habe ich nicht ge- 
funden, aber aus 
etwas älteren Sta- 
dien läßt sich mit 

Sicherheit schlie- 

Abb. 10. Wurzelbildung aus dem Teilungsgewebe eines alten Blattes Ben, daß ihr Ur- 

sms sprungsort überall 
ganz der normale ist, nämlich endogen neben dem Gefäßbündel. Abb. 10 
bringt die Entstehung eines Wurzelvegetationspunktes nach der seltener 
vorkommenden Art und Weise in einem alten Blatt von D. spathulata. 
Der Zufall führte mir das Präparat in die Hände. Der Vegetationspunkt 
bildet sich hier an dem dem Sproß abgekehrten Ende des Teilungsgewebes, 
gewissermaßen als seine Fortsetzung. Die Tracheiden rechts auf dem Bilde 
führen über in dies Gewebe. Dies ist der gewöhnliche Ort für eine Ent- 
stehung der Wurzel aus dem Blatt. Der Ort zeigt schon, daß wir es hier 
mit einer Wurzelbildung zu tun haben, die vom jungen Sproß aus be- 
stimmt wird und für ihn geschieht. Wir sehen, wie zwei oder drei obere 
Schichten des Blattes ausgebeult oder zerstört werden vom Vegetations- 
punkt, der wohl aus Zellen der dritten und vierten Schicht, also Zellen 
am Leitbündel, seinen Ursprung genommen hat. Die Umgrenzungen der 
Wurzelspitze sind auf der Abbildung stärker umrandet. als es das Prä- 
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parat zeigt. Es scheint mir, daB an der ersten Zusammensetzung der 
Wurzelhaube und des Vegetationspunktes mehrere Zellen beteiligt sind ; 
für seine weitere Entwicklung gilt natürlich das Entsprechende wie für 
den Sproßvegetationspunkt. 

In den Fällen, in denen die erste Wurzel sich aus dem alten Blatt 
bildet, ist also ein Teil dieses Blattes mit einer mehr oder weniger großen 
Anzahl von Zellen in den neuen Sproß mit übernommen worden. Zu einer 
besonderen Abgliederung oder Abgrenzung dieses Teiles gegenüber dem 
übrigen alten Blatt kommt es aber nicht; nur hält er sich länger frisch 
als der Rest des Blattes. Auch wurden an keiner Stelle des Blattes andere 
Leitungsbahnen als Tracheiden gefunden. Trotzdem leben und wachsen 
diese Wurzeln längere Zeit. Bei dem schließlich fortschreitenden Ver- 
faulen des Blattes gehen auch sie mit verloren und werden durch neue 
adventive Wurzeln des Sprosses ersetzt. 


2. Regenerate des Blattstieles. 

Die Regeneration aus dem Blattstiele verläuft bei den verschiedenen 
Arten nicht so einheitlich wie die aus der Spreite. Zwar entstehen auch 
auf ihm die Sprossungen bei allen Arten stets auf der Oberseite — ganz 
vereinzelt nur habe ich bei D. capensis und D. binata solche aus der 
Unterseite kommen sehen —, doch Unterschiede im anatomischen Bau 
und in der Funktion des Stieles sorgen für eine gewisse Mannigfaltigkeit 
der SproBbildung ; 
auBerdem kommt 
als neues Moment 
eine Abnahme der 
Regenerationskraft 
der Epidermis hin- 
zu, die beider Spros- 

sung allmählich Abb. 11. Tentakeltragender Teil des Blattstieles von D. rotundifolia 


S 2 mit Furchung einer Epidermiszelle neben einer Spaltöffnungsschließ- 
durch dieSubepider- zelle. Vergr. 160. 


male ersetzt wird. 

Eine etwas überraschende Verschiedenheit finden wir schon bei der 
Sprossung des Blattstieles von D. rotundifolia. Das apikale Ende des 
Stieles, soweit es Tentakeln trägt, bildet den Sprößling aus der Epidermis. 
Dieses Ende ist, wie schon gesagt, der bevorzugte Ort für die Regenera- 
tion: Schneidet man vom Blattstiel den Tentakeln tragenden Teil ab, so 
ist die Sprossung des Stieles unpolar, legt man den Stiel aber mit den 
Tentakeln aus, so wird der Sproß sicher zwischen diesen erscheinen. 
Jedoch braucht die Sprossung deswegen hier durchaus nicht immer am 
Tentakel zu beginnen. Spaltöffnungen und Trichome bilden ebenso 
häufig den Ausgangspunkt, während ich auf der Spreite, die auf beiden 
Seiten Spaltöffnungen trägt, nie eine Beziehung der Teilungen zu diesen 

Planta Bd. 7. 17 
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festgestellt habe. Abb. 11 zeigt ein Bild, wie es fiir den Sprossungsbeginn 
auf diesem Teile des Blattstieles kennzeichnend ist: Die Furchung einer 
Epidermiszelle neben einer Spaltöffnungsschließzelle. Durch diesen Ort 
der Furchung ist der weitere Verlauf der Sprossung bestimmt: Die Epi- 
dermis baut genau wie auf der Spreite den Sprößling allein auf. Präpa- 
rate späterer Stadien bestätigen dieses. — Entsprechende Teile des 
Stieles von D. intermedia habe ich nicht untersucht; ich nehme aber an, 
daß der Vorgang hier genau so sein wird. 
Der übrige Teil des Blattstieles von D. rotundifolia schließt sich in 
seinem Verhalten dem von D. capensis an und kann mit ihm zusammen 
besprochen werden. Auch ein- 
zelne Präparate von D. interme- 
dia zeigen dieselben Bilder. — 
Das Blatt von D. capensis hat 
ms - einen breit geflügelten, phyllo - 
dienartig ausgebildeten Stiel. 
Ineiner dicken Mittelrippe lau- 
Abb. 12. Blattstiel von D. capensis mit den ersten fen dicht nebeneinander drei 
Teilungen in der Epidermis neben einem Trichom. 2 * é 
Vergr. 100. große Gefäßbündel, die zur 
Spreite führen, darunter befin- 
den sich in einem Füllgewebe noch zwei bis drei kleinere, in jedem Flügel 
außerdem noch bis zu sechs kleine, nahezu parallel verlaufende Bündel, 
die den Stiel versorgen, nachher aber mit in die Spreite eintreten. Die 
Bündel der Mittelrippe sind von einem Ring toter, sklerenchymatischer 


Zellen umgeben. Das ist wohl 
die Ursache, daß die Sprossun- 
gen selten überihnen, statt des- 
Abb, 18. Blattstiel von D.capensie mit den ersten FEN fast immer über den Bün- 
Teilungen = der Epidermis sen einer Spaltéf- deln der Flügel erscheinen. 
REN Im Blattstiel von D. rotun- 
difolia laufen nur insgesamt ein bis zwei kleinere Gefäßbündel in kleinen 
Flügeln neben dem Hauptbündel der Mittelrippe her. Das letztere ist 
auch hier von einem Sklerenchymring umgeben; doch ist dieser nur 
dünn und nicht geschlossen, so daß die Sprossungen auch über ihm ent- 
stehen und wohl meist die Verbindung zu dem Hauptleitbündel finden. 
Trichome und Spaltöffnungen bestimmen bei beiden Arten die Orte 
der Sprossungen. Abb. 12 zeigt den Beginn am Fuße eines Trichoms: 
Die Basalzelle hat sich einmal, ihre Nachbarinnen haben sich mehrere 
Male antiklin geteilt. Abb. 13 zeigt dasselbe für eine Spaltöffnung. Die 
Nachbarinnen der Schließzelle machen hier den Anfang. Eine Schließ- 
zelle selbst habe ich auch beianderen Pflanzenteilenniein Teilunggesehen. 
Beide Abbildungen sind von D. capensis; doch habe ich auch von 
D. rotundifolia genügend gleiche Bilder. 
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Das nächste ist nun ein Ubergreifen der Teilungen auf die Subepider- 
male, und dann erfolgt ein neues : Die Subepidermale tritt in das Stadium 
der Furchung ein. Abb. 14 ist einer sehr interessanten Schnittreihe von 
D. rotundifolia entnommen. Den Ausgangspunkt der Sprossung bildet 
sehr wahrscheinlich ein Trichom, das 60 y von dem abgebildeten Schnitt 
entfernt liegt. Am Fuße dieses Trichoms haben sich die Epidermiszellen 
häufiger geteilt, allerdings fast nur antiklin, und es findet sich in ihnen 
auch die für die Furchung charakteristische Plasmaansammlung. Aber 
sie sind schon durch die emporwuchernden Abkömmlinge der Subepi- 
dermalen hochgehoben worden, und die Nachbarschnitte zeigen ein Über- 
greifen der Furchungen auf zwei subepidermale Zellen, die in dem ab- 
gebildeten Schnitt schon so zu einem einheitlichen Gewebe verschmolzen 
sind, daß man ihre Grenze nicht mehr erkennen kann. Sie sind dicht mit 
Plasma gefüllt und haben im Emporquellen eben die Epidermis ausein- 





Abb. 14. Blattstiel von D. rotundifolia mit Furchung von subepidermalen Zellen unter 
Absprengung der Epidermis. Vergr. 160. 


andergesprengt. Auf den nächstfolgenden Schnitten ist diese schon ganz 
abgestreift. Es besteht kein Zweifel, daß der Vegetationspunkt und da- 
mit der ganze junge Sproß hier von der Subepidermalen ausgebildet 
wird. Weitere Präparate anderer Stadien bestätigen dieses auch für 
beide Arten. 

Nicht immer allerdings wird der Sieg der Subepidermalen so schnell 
entschieden. Ich habe von D. rotundifolia wie von D. capensis und auch 
von D. intermedia Präparate, die gewissermaßen einen erbitterten Kampf 
zwischen den beiden Schichten zeigen. An einer Stelle ist die Epidermis 
durch die emporwuchernden Abkömmlinge des Parenchyms abgehoben 
und hängt in der Luft, an einer anderen hat sie sich häufiger, auch periklin, 
geteilt, und es ist ihr eine Vereinigung mit dem darunter liegenden Ge- 
webe gelungen. Solche Zonen können verschiedentlich auf einem größe- 
ren Gebiet wechseln, und ich halte es für wahrscheinlich, daß vereinzelt 
auch die Epidermis an der Bildung des jungen Sprosses sich beteiligt. 
Abb. 15 zeigt ein Stadium eines Blattes von D. capensis, bei dem eine 
Absprengung der Epidermis wohl nicht mehr stattfinden wird. Seitlich 
ist sie zwar etwas abgehoben, aber auf der Kuppe hat sie mehrere Schich- 
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ten gebildet, die schon einen engen Gewebeverband mit den darunter- 
liegenden Zellen eingegangen sind. — Ein anderes interessantes Präparat 
von D. capensis zeigt den Vegetationspunkt und den Ansatz der ersten 
Blatter von seiten der Subepidermalen, während die Epidermis unter 
antiklinen Teilungen dem Druck von innen nachgegeben hat, aber noch 
zusammenhält und wie eine schiitzende Hiille das Ganze umgibt. 

Die entscheidende Frage fiir die Beteiligung oder Absprengung der 
Epidermis ist immer die, ob sie sich so schnell zu teilen vermag, daB ihr 
eine innige Vereinigung mit den schnell emporwuchernden Abkémm- 
lingen des Parenchyms gelingt. Ist dies der Fall, so hat sie auch dauern- 
den Anteil an der Bildung des jungen Sprosses ; im anderen Falle bildet 
sich der Vegetationspunkt unter ihr, und sie wird abgesprengt. Auf der 
Blattspreite kommt sie selbst durch schnelle Teilungen zur Bildung eines 
Vegetationspunktes und hat dadurch von vornherein so sehr die Uber- 
legenheit, daß sie das Parenchym zu Teilungen in ihrem Dienst, zur Bil- 





Abb. 15. Blattstiel von D. capensis, gemeinsame Gewebebildung von Abkémmlingen der 
Epidermis und der Subepidermalen. Vergr. 160. 


dung des Speicher- und Leitungsgewebes, zwingt. Auf dem Stiele ist sie 
in ihren Teilungen zu langsam und wird von der Subepidermalen über- 
holt, die nun ihrerseits zur Bildung des Vegetationspunktes schreitet. 
Bei dem Blattstiel von D. binata werden wir sehen, daß sie auch den 
Teilungsbeginn den anderen Schichten überlassen muß, und bei den 
Blütenstandstielsprossungen teilt sie sich überhaupt nicht mehr. 

Die weitere Entwicklung der Blattstielsprossung ist analog der 
Spreitenregeneration. Bei D. capensis gehen die Teilungen schnell bis 
ans Leitbündel, meistens noch darüber hinaus, und das ganze Mesophyll 
wird in Teilungsgewebe verwandelt. Hier habe ich verschiedentlich auch 
Teilungen in der unteren Epidermis gefunden. Bei D. rotundifolia be- 
stehen wegen des Sklerenchymringes für das Teilungsgewebe manchmal 
Schwierigkeiten, an das Leitbündel zu gelangen. Daher findet man hier 
besonders reiche Tracheidenstränge, die über den Ring hinlaufen, bis sie 
schließlich einen Ort zum Eindringen gefunden haben. Vielleicht wird 
manchmal auch der Sprößling ganz ohne Anschluß an das Leitungs- 
gewebe gebildet. 
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Der Blattstiel von D. binata hat eine weit gréBere Spreite zu tragen 
als der der beiden bisher besprochenen Arten und ist daher auch wesent- 
lich anders gestaltet. Er hat etwa nierenférmigen Querschnitt und ist 
ganz ohne Flügelung. Auf eine stark kutinisierte, aber chlorophyllhaltige 
Epidermis folgen bei ihm drei bis vier Schichten eines Assimilations- 
gewebes, das aus langen, zylindrischen Zellen besteht. Dann kommt ein 
dicker Sklerenchymring, der geschlossen das ganze Innere des Stieles um- 
gibt. Er besteht aus sehr langgestreckten (Abb. 16), leeren und abgestor- 
benen Zellen mit schmal getüpfelten, verholzten Wänden. In einer Dicke 
von zwei bis drei Zellenlagen schließt er das Innere fast völlig gegen die 
Rinde ab. Innerhalb des Ringes liegen dann; im Zentralzylinder in nicht 
sehr regelmäßiger Anordnung verteilt, mehrere größere und eine Anzahl 
kleinerer Leitbündel. 

Die Regeneration beginnt hier nun fast stets in der Subepidermalen, 
und zwar fangen die Zellen, die an eine Atemhöhle grenzen, mit den 
Teilungen an. Tri- 
chome sind nur 
ganz vereinzelt zu 
finden und kom- 

men als Ur- 
sprungsort nicht 
in Frage. Zuerst 
wird eine dieser , . 
zylindrischen Zel- 4%, 1 Bitte rm, biete, Fuchang ps minima 

















len mehrere Male 

quer geteilt, dann treten auch Wande in anderer Richtung auf, und es 
kommt wieder ein typisches Furchungsstadium zustande. Die Furchungs- 
zelle kann sowohl mit einem Ende als auch mit der ganzen Seite an 
die Atemhöhle grenzen; sicher sind alle diese Grenzzellen in gleicher 
Weise zu Teilungen befahigt, und weshalb manchmal die eine und manch- 
mal die andere mit der Furchung vorauseilt, läßt sich nicht entscheiden. 
Abb. 16 zeigt ein Furchungsstadium. Wir sehen, daB hier inzwischen 
auch in der Epidermis Teilungen aufgetreten sind, was früher oder später 
meistens der Fall ist. Vereinzelt habe ich Stadien gefunden, wo die Epi- 
dermis anscheinend den Anfang gemacht hat, da sie weiter fortgeschritten 
ist als die Subepidermale ; aber in der Regel sind während der jüngeren 
Furchungsstadien noch keine Teilungen in der Epidermis zu sehen. Auch 
später findet man in ihr‘stets nur antikline Teilungen, diese allerdings 
manchmal so dicht, daB ein Dutzend sehr kleiner Zellen in einer Reihe 
in einer Epidermiszelle liegen. Die Mutterzelle verändert dabei in keiner 
Weise ihre Gestalt und GrôBe, man hat den Eindruck, da8 ihre Membran 
nicht mehr dehnbar oder wachstumfahig ist. Im weiteren Verlauf der 
Entwicklung wird die Epidermis stets abgesprengt, ohne daß ihre Tochter- 
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zellen einen Versuch zur gemeinsamen Gewebebildung mit der Subepider- 
malen gemacht oder auch nur die gerade, kastenförmige Gestalt der 
Mutterzelle verändert hätten. 

Die weitere Entwicklung in der Subepidermalen geht so vor sich, daB 
die Teilungen sich von den Furchungszellen als Zentrum aus nach allen 
Richtungen im Parenchym ausbreiten. Verschiedentlich kommen dabei 
andere Zellen, auch aus tieferen Schichten, in ein typisches Furchungs- 
stadium, und das Ganze wird öfter nach Absprengung der Epidermis so 
unübersichtlich, daß man nicht mehr entscheiden kann, ob der Vege- 
tationspunkt des jungen Sprosses stets aus der ersten Furchungszelle 
oder nicht manchmal auch aus einer beliebigen späteren hervorgeht. 
Jedenfalls möchte ich aus dem ganzen Verhalten wohl schließen, daß 
nicht die einer Spaltöffnung benachbarten Zellen allein imstande sind, 
den neuen Sproß aufzubauen, sondern noch viele andere, wahrscheinlich 
jede Zelle des ganzen Gewebes. Dasselbe gilt übrigens auch schon für 
diejenigen Stadien des Blattstieles der vorhin beschriebenen Arten, bei 
denen erst ein Kampf zwischen der Epidermis und der Subepidermalen 
ausgeführt werden mußte. Auch hierbei pflegt sich das Teilungsgebiet 
ziemlich weit auszudehnen, bevor sich schließlich an einer Stelle ein Vege- 
tationspunkt herausdifferenziert und die Herrschaft übernimmt. 

Beim Blattstiele von D. binata sorgt noch eine andere Ursache für 
weite Ausbreitung des Teilungsgebietes: Der Sklerenchymring, der das 
Teilungsgewebe nicht bis an die Leitbündel des Stieles herankommen 
läßt. Der gesamte Sprößling muß hier aufgebaut werden aus dem Nähr- 
stoffmaterial der drei Parenchymschichten zwischen Epidermis und 
Sklerenchymscheide, ohne daß ein Leitbündel von anderswo her Nähr- 
stoffe hätte hinzuführen können. Im Teilungsgewebe der Rindenschich- 
ten bilden sich daher zahlreiche Stränge von Tracheiden, die auf dem 
Sklerenchymring längs laufen, aber keinen Durchlaß finden können, 
sondern aus immer entfernteren Gebieten der Rinde die Baustoffe für 
den jungen Sproß herbeiholen müssen. Ein Anschluß an die Leitbahnen 
im Innern des Stieles wird nie hergestellt, trotzdem gelingt der Aufbau 
der jungen Pflanze stets, fast immer findet man sogar auf jedem Stiel 
eine ganze Reihe von Sprossen. 


3. Regenerate der Infloreszenz. 


Bei der Regeneration aus den Bliitenstandstielen besprechen wir am 
besten zunächst D. binata, da die Entwicklung hier fast ganz dieselbe ist 
wie auf dem Blattstiele dieser Art. Schon der anatomische Bau des 
Schaftes ist dem des Blattstieles ähnlich, nur ist der Schaft radiär. Daher 
entstehen die Sprossungen auf ihm allseitig, und die Leitbündel liegen im 
Mark auf der Peripherie eines Kreises verteilt, dicht unter dem ebenfalls 
vorhandenen Sklerenchymring. Auch hier entstehen die Sprossungen 
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subepidermal, von der ersten Furchung werden Grenzzellen der Atem- 
höhle betroffen (Abb. 17), die Epidermis teilt sich aber überhaupt nicht 
mehr. Die weitere Entwicklung vollzieht sich in allen Einzelheiten genau 
wie beim Blattstiel. Der junge Sproß wird aufgebaut, ohne daß er in 
Verbindung mit dem Leitungssystem des Stieles tritt. Ich fand den 
trennenden Sklerenchymring noch völlig unversehrt, wenn der junge 
Sproß sich schon mit eigenen Blättern und Wurzeln selbständig ernährte. 
— Vielleicht ist noch eine kleine Einzelheit bemerkenswert: Die be- 
ginnenden Teilungen einer yaaa erkennt man hier nicht nur daran, daß 
die Nukleolen jetzt 
das Safranin beson- 
ders gut speichern, 
sondern auch an ei- 
ner eigentümlichen 
Anhäufung der 


Chlorophylikörner Abb. 17. Blütenstandstiel von D. binata, Furchung einer 
. 1 2 subepidermalen Zelle neben der Atemhôhle, keine Teilungen in 
um den in die Mitte der Epidermis. Vergr. 160. 





der Zelle wandern- 

den Kern. Diese Erscheinung wurde auch an anderen Stellen beobachtet, 
doch trat sie hier am klarsten auf. Vielleicht hangt sie mit der gleich- 
mäßigen Verteilung der Chlorophyllkôrner bei der Zellteilung zusammen, 





Abb. 18. Junger Bliitenstandstiel von D. intermedia, Furchung einer Epidermiszelle neben einer 
sitzenden Drüse. Vergr. 160. 


da auch Herrz (1925) ähnliche Vorgänge bei Moosen beschreibt. Doch 
kann ich hier über die Weise des Auseinanderwanderns bei der Kern- 
und Zellteilung nichts aussagen. 

Bemerkenswert ist das Verhalten der Blütenstandstiele von D. rotun- 
difolia und D. intermedia bei der Regeneration. Während ältere Schäfte 
genau dasselbe wie die von D. binata zeigen : Absprengung der Epidermis 
und Entstehung der Sprossung aus der Subepidermalen, übernimmt bei 
jüngeren Stielen eben die Epidermis die Sproßbildung. Damit treten 
neben Spaltöffnungen auch wieder rein epidermale Gebilde als Ausgangs- 
punkte der Teilungen auf, allerdings nicht Trichome, die an Blütenschäf- 
ten nur ganz vereinzelt vorhanden sind, sondern sitzende Drüsen. Diese 
sind auch auf der Blattspreite und dem Stiel zu finden, doch nur bei 
Blütenstandstielen sah ich Sprossungen neben ihnen beginnen. Abb. 18 
zeigt für D. intermedia die Epidermis neben einer solchen Drüse in Fur- 
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chung. Unter ihr sind hier nur ein bis zwei Schichten Assimilationsgewe- 
bes vorhanden, dann beginnen schon die langen Zellen, aus denen später 
der Sklerenchymring hervorgehen wird. Die Epidermis hat sich schon 
in drei Schichten geteilt, und daß sie endgültig die Bildung des Sprosses 
übernehmen wird, zeigt an älteren Präparaten für D. rotundifolia und 
D. intermedia die innige Verbindung zwischen ihr und der Subepidermalen. 

Wir haben hier also im Laufe der ontogenetischen Entwicklung den- 
selben Wechsel in der Beteiligung der Epidermis bei der Regeneration, 
den wir beim Blattstiel durch Vergleichen verschiedener Arten gefunden 
hatten. Dies ist meiner Meinung nach ein eindeutiger Beweis dafür, daß 
in keinem Falle eine grundsätzliche Unfähigkeit der Epidermis zur Sproß- 
bildung vorliegt, sondern daß ihr Unvermögen erst allmählich, eben 
durch zunehmende Differenzierung für andere Aufgaben entsteht. Die 
subepidermalen Schichten sind immer und überall bei unserm Objekt 
fähig, den neuen Sproß zu bilden, sie betätigen diese Fähigkeit aber erst 
dann, wenn die zunehmende Differenzierung der Epidermis ihnen die 
Möglichkeit gibt, diese in der Entwicklung zu überholen. Im anderen 
Falle bildet die Epidermis vorher einen Vegetationspunkt, der die tieferen 
Schichten in der gleichen Weise an einer selbständigen Entwicklung 
hindert, wie vorher der Vegetationspunkt der unbeschädigten Pflanze. 
Korrelative Beziehungen sind es, die über das Ob und Wie der Beteiligung 
der einzelnen Schichten entscheiden; nirgends kommt eine Verteilung 
verschiedener Potenzen auf verschiedene Gewebe zum Ausdruck. 

Die weitere Entwicklung der Blütenstandsprößlinge von D. rotundi- 
folia und D. intermedia ist dieselbe wie bei D. binata, doch in jüngeren 
Pflanzen, wo noch kein Sklerenchymring vorhanden ist, gelangt das Tei- 
lungsgewebe bis ans Gefäßbündel. 

Die Regeneration in den Blütenständen selbst wurde histologisch nur 
bei D. intermedia untersucht. Die bestimmte Stellung der jüngsten 
Achselknospe ließ zunächst an das Vorhandensein von Restmeristemen 
denken. Doch die anatomische Untersuchung hat dies unwahrscheinlich 
gemacht. Im Gegensatz zu den Achseln der Laubblätter sind hier auch 
neben jungen Knospen keine Zellen zu finden, die sich in irgend etwas von 
dem übrigen Gewebe unterscheiden. Auch die Tatsache, daß die Sprosse 
sowohl phylloskop als auch axoskop vom Tochtersproß aus entstehen 
können, spricht gegen die Annahme von Restmeristemen. Ich muß die 
Frage daher offen lassen. Die allerersten Stadien der Entwicklung habe 
ich nicht gefunden, doch ist sicher, daß die Bildung des Sprosses von der 
Epidermis übernommen wird. 

Interessant ist wieder die spätere Entwicklung im Innern des alten 
Sprosses. Innerhalb der Infloreszenz ist der Sklerenchymring, der auch 
hier den Zentralzylinder umgibt, nur ein bis zwei Schichten dick und an- 
scheinend auch nicht überall geschlossen. Dadurch gelingt es dem Tei- 
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lungsgewebe, bis zu den Hauptleitbündeln der Infloreszenz vorzudringen. 
Abb. 19 zeigt einen Durchbruch dieses Gewebes durch den Sklerenchym- 
ring. Der Einbruch hat vielleicht an der Stelle stattgefunden, an der das 
zum Tragblatt führende und dort auf der Abbildung noch sichtbare Ge- 
fäß den Sklerenchymring passiert. Zwei Schichten langer, dickwandiger, 
getüpfelter Sklerenchymzellen sind durchbrochen und auseinander ge- 
bogen und mit ihnen mehrere lange Assimilationszellen, die sich nicht 
mit geteilt haben. Zwei Stränge neugebildeter Tracheiden laufen inner- 
halb des Ringes dahin. Ihr Auftreffen auf das alte Gefäßbündel findet 
erst weiter basalwärts statt und-ist nicht mitgezeichnet. Auch das api- 
kale Ende der Tracheidenstränge befindet sich auf dem Nachbarschnitt. 
Der Vegetationspunkt des neuen Sprosses ist nur am Rande getroffen, 











Abb. 19. Blütenstand von D. intermedia mit Sprossung in der Tragblattachsel. Einbruch des 
Teilungsgewebes durch den Sklerenchymring in das Innere der Blütenstandsachse. Vergr. 100. 


wir sehen aber noch, daß die Epidermis an seinem Aufbau beteiligt ist. 
Auffällig ist das schon an anderer Stelle erwähnte unmittelbare Neben- 
einanderliegen von ungeteilten Zellen und solchen, die schon so weit auf- 
geteilt sind, daß man bei ihnen die Ausgangszellen nicht mehr umgrenzen 
kann. Der Unterschied wird im Präparat noch dadurch erhöht, daß die 
letzteren Zellen ganz mit Plasma gefüllt, die ersteren dagegen fast leer 
davon sind, dafür aber noch ihreassimilierenden Chlorophylikörnerhaben. 

Im Anschluß an die Regeneration an der Infloreszenz sei auch die am 
Blütenstiele und an den Teilen der Blüte kurz besprochen. Hier hatte ich 
nur bei D. binata Sprossungen bekommen, und auch diese erst gegen das 
Ende meiner Untersuchungen, so daß die histologische Untersuchung 
nicht vollständig erledigt werden konnte. Alle Stadien der Regeneration 
haben nur bei den Blütenstielen vorgelegen. Hier entstehen und ent- 
wickeln sich die Sprossungen genau wie aus den Infloreszenzstielen. Ein 
junges Furchungsstadium zeigt Abb. 20. Es können Teilungen in der 
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Epidermis auftreten, sie brauchen es aber nicht. Abgesprengt wird die 
Epidermis immer. Anschluß an die Leitbündel finden die Sprossungen 
auch hier wahrscheinlich nicht. 

Bei den Kelchblättern entstehen 
die Sprossungen auf der Oberseite 
an der Basis. Ich habe nur zwei 
Präparate davon, bei denen sie wohl 
junge neben einer sitzenden Driise ihren 
Anfang genommen haben. Die Epi- 
dermis ist beteiligt, hat sich aber 
anscheinend bis jetzt nur antiklin geteilt. — Histologische Einzelheiten 
über die interessante Regeneration der Fruchtblatter aus der AuBenseite 
kann ich leider noch nicht bringen. 








4. Regenerate der Blattachseln. 
Die weiter zu besprechenden Regenerationen nehmen nun ihren Aus- 
gang nicht aus einem Furchungsstadium. Als erstes ist hier das Aus- 





Abb. 21. Blattachsel von D. rotundifolia, Abb. 22. Sprossung aus der Blattachsel von 
Meristemherd mit den ersten Zellteilungen D. rotundifolia. Vergr. 100. 
fir die Bildung eines neuen Vegetations- 

punktes. Vergr. 160. 


Fortnahme des Vegetationspunktes zu nennen. Abb. 21 zeigt ein solches 
Meristem. Der Stamm mit der abgebildeten Blattachsel hat eine Woche 
ausgelegen und zeigt daher in mehreren Zellen der Epidermis und der 
darunter liegenden Schichten die ersten Teilungen der weiteren Entwick- 
lung. Im übrigen aber gleicht das Bild dem eines ruhenden Meristems. 
Auf der Seite des Sprosses ist eine Gruppe von Zellen der Epidermis und 
der darunter liegenden Schichten ‚embryonal‘ geblieben. Sie enthalten 
keine sichtbaren Chlorophylikörner und keine Stärke, sind dafür aber 
mehr oder weniger mit Plasma angefüllt. In allen jüngeren Blattachseln 
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sind diese Meristeme zu finden, in älteren verschwindet das Plasma 
allmählich mehr und mehr aus den Zellen, doch findet auch hier die 
Regeneration aus diesem Gebiete statt. Wie die Abbildung zeigt, treten 
die ersten Teilungen in der Epidermis und den tieferen Schichten ziem- 
lich gleichzeitig auf. Die Epidermis hat nur antikline Wände. In der- 
selben Weise finden fast alle ihre Teilungen während der weiteren Ent- 
wicklung statt. Sie wird aber nicht abgesprengt, sondern nimmt an 
der Bildung des jungen Sprosses teil. Die Präparate der älteren Stadien 
zeigen, daß sie im wesentlichen das Dermatogen des neuen Vegetations- 
punktes liefert. Vereinzelt aber treten doch perikline Teilungen in ihr 
auf. Abb. 22 zeigt ein verhältriismäßig altes Stadium mit schon hoch 
emporgewölbtem Vegetationspunkt. Wir sehen, daß die Epidermis des 
alten Sprosses kontinuierlich in das Dermatogen des neuen Vegetations- 
punktes übergeht und nicht abgesprengt wird. Es sind hier anscheinend 
oberhalb des eigentlichen Meristems befindliche Zellen mit in die Spros- 
sung einbezogen worden, und dadurch ist auf der ganzen einen Seite des 
Sprosses ein etwas lockeres Gewebe entstanden, das in sämtlichen Präpa- 
raten der Serie durch die tiefbraune Färbung der primären Zellwände und 
an einigen Stellen auch durch Interzellularen noch klar erkennen läßt, daß 
die alte Epidermis bis über den neuen Vegetationspunkt einschichtig ge- 
blieben ist. Gerade auf der Kuppe aber (bei d) ist sicher eine perikline 
Teilung im Dermatogen gewesen. Solche Teilungen zeigen, daß auch in 
diesem Falle keine Determination einer Gewebeschicht für eine bestimmte 
weitere Entwicklung vorliegt. Es ist derselbe Fall, wie er bei der Blatt- 
regeneration kurz erwähnt wurde, wo die jeweilig äußerste Schicht mit 
einem Minimum von periklinen Teilungen — nämlich der einen periklinen 
Teilung der Blattepidermis — auskommt, wo aber selten weitere solche 
Teilungen vorkommen. Beide Gesetzmäßigkeiten erklären sich eben da- 
her, daß das emporwuchernde innere Gewebe eine Dehnung der äußersten 
Schicht verlangt, die dadurch dauernd zu antiklinen Teilungen veranlaßt 
wird und daher nur selten Zeit findet, durch tangentiale Teilungen nach 
innen Zellen abzugeben. 


5. Regenerate aus Kallus. 


Schließlich ist noch eine letzte Art von Sproßregeneration zu er- 
wähnen, nämlich die aus dem Kallus bei D. spathulata. Leider habe ich 
ihre Entwicklung nicht so genau verfolgen können wie die der typischen 
Blattregeneration. Ich wurde nicht sehr früh auf diese nur durch eine 
bestimmte Methode zu erzielende Art der Neubildung aufmerksam ; über- 
dies sind die Blätter von D. spathulata empfindlicher als die der anderen 
Arten. Häufig gehen ganze Reihen ein, ohne Sprossungen gebildet zu 
haben, und auf den anderen erfolgte die Kallusbildung und noch mehr 
die Ausbildung der Vegetationspunkte zu sehr verschiedenen und vorher 
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nicht abzuschätzenden Zeiten. Daher fehlen mir trotz des Untersuchens 
zahlreicher Präparate wichtige Stadien. 

Wie schon im experimentellen Teil gezeigt wurde, entsteht der Kallus 
nur dann, wenn das auszulegende Blatt möglichst dicht am alten Stamm 
abgerissen wurde. Das deutet schon auf eine Mittätigkeit des Stamm- 
kambiums bei seiner Bildung hin. Entsprechend sehen wir ihn auch in 
dieser Zone zuerst auftreten. 

Das erste Anzeichen der Kallusbildung ist eine erhebliche Ansamm- 
lung von Plasma in den Zellen um das Gefäßbündel, die der Wunde be- 
nachbart sind. Dann erfolgen hier die ersten Teilungen, die parallel zur 
Wundfläche gerichtet sind und damit zugleich so, daß die langen Paren- 
chymzellen wieder 
quergeteilt werden. 
Ob die ersten Teilun- 
gen stets zwischen 
Gefäß- und Siebstiel 

beginnen müssen, 
kann ich nicht mit 
Sicherheit sagen. Eine 
Bevorzugung des 
Siebteiles konnte ich 
nicht feststellen. 
Doch habe ich nur 
wenige Praparate die- 
ser Stadien. Von den 
Teilungen werden 
Annee Maint ae Pages ne nun mehrere Zellen 
ergriffen, und dann 
kann auf zwei verschiedene Weisen die Bildung eines Kallus erfolgen. 

Einmal kénnen die sich teilenden und wuchernden Zellen aus der 
Wundfläche neben dem GefäBbündel hervorgedrängt werden und davor 
einen nußförmigen Knoten bilden, der von zahlreichen Tracheiden- 
strängen durchzogen wird und sich dicht mit Stärke füllt. Im Innern des 
Blattes brauchen keine wesentliche Veränderungen mehr aufzutreten als 
der Anschluß der Tracheiden an das Leitbündel. Wie die makrosko- 
pische Beobachtung zeigte, bildet sich dann aus dem Kallus, anscheinend 
unter Absprengung der äußersten Schichten, der Vegetationspunkt eines 
neuen Sprosses. Hier habe ich in vereinzelten Fällen auch Wurzelbildung 
aus dem Kallus beobachtet, auf die keine Sproßbildung folgte. Mikro- 
skopische Präparate, die die Bildung des Vegetationspunktes aus dem 
Kallus zeigen, besitze ich leider nicht. 

Häufiger aber ist die andere Form der Kallus- und Sproßbildung, die 
glücklicherweise genauer untersucht werden konnte. Hierbei wölbt sich 
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der Kallus nicht aus der Wundfläche hervor ; dafür aber breiten sich von 
der Wundstelle des Gefäßbündels Teilungen in den Parenchymzellen des 
Mesophylls aus und dringen hier bis an die Epidermis vor. Abb. 23 zeigt 
uns einen solchen Vorgang. Die Epidermis selbst ist dabei von den Tei- 
lungen noch nirgends erreicht. Sind die Teilungen bis an sie gelangt, 
so wölben sich die Abkömmlinge der Subepidermalen hervor, sprengen 
die Epidermis ab und bilden nun hier, meist auf der Unterseite des 
Blattes, die Kallusgeschwulst. Aus dem Kallus geht wieder der Sproß 
hervor, wobei meist noch eine oder mehrere von den äußeren Zellenlagen 
des Kallus mit abgesprengt werden. 

Eigentümlich ist nun, daß die Teilungen im Mesophyll nicht immer den 
nächsten Weg zur Epidermis einschlagen, sondern sich manchmal erst eien 














Abb. 24. Blattbasis von D. spathulata mit Teilungsgewebe, das zu einem endogen gebildeten 
Sprößlinge gehört. Vergr. 40. 


gewisse Strecke in akropetaler Richtung längs des Gefäßbündels fortpflan- 
zen, so daß Kallus und Sproß auch an Stellen gebildet werden können, 
die in einer gewissen Entfernung von der Wundstelle liegen. Man findet 
in solchen Fällen dann aber die Sprossungen mit dem Ausgangspunkte, 
also der Wundstelle des Leitbündels, durch eine lückenlose Reihe von 
gefurchten oder doch häufig geteilten Zellen verbunden. Abb. 24 bringt 
uns ein solches Bild. Der Vegetationspunkt des jungen Sprosses mit den 
ersten Blattanlagen befindet sich auf Nachbarschnitten, ebenso der erste 
Anfang des Teilungsgewebes am Wundrande. Wir sehen aber statt des 
Sprößlings noch die Kallusgeschwulst, die die Epidermis und einige ihrer 
eigenen äußersten Schichten abgeworfen hat. Das Teilungsgewebe im 
Blatt ist von der Wundstelle aus längs des Gefäßbündels vorgedrungen, 
hat aber erst in ziemlich beträchtlicher Entfernung von ihr die Epidermis, 
und zwar in diesem Falle die obere, erreicht und hier den Kallus gebildet. 
— An einigen Stellen (bei a) sind seine Zellen in einem ganz unverkenn- 
baren Furchungsstadium. Da man, wie schon gesagt, solche Stadien auch 
bei der Blatt- und der Blütenstandsregeneration in den verschiedensten 
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Schichten finden kann, wo aus den Furchungszellen sicher kein Sproß her- 
vorgehen wird, brauchen sie also durchaus nicht immer eine neue Entwick- 
lung einzuleiten. Andererseits sind aber gerade diese Furchungen wohl 
ein Zeichen dafür, daß alle Parenchymzellen, die von ihnen getroffen 
werden können, die Fähigkeit zu regenerativer Neubildung von Sprossen 
in sich tragen. Ich glaube sicher, daß solche gefurchten Zellen unter ge- 
eigneten Bedingungen, d.h. wenn die Konkurrenz günstiger gelegener 
Zellen fortgenommen wäre, zur Bildung eines Vegetationspunktes und 
eines neuen Sprosses schreiten würden. 

Bei der vorliegenden Abbildung könnte man auch annehmen, daß nicht 
die Wundstelle, sondern die Sprossungsstelle der Ursprung des Teilungs- 
gewebes sei, und daß dieses dann, wie sonst bei der Blattregeneration, 
basalwärts bis zur Wunde fortgeschritten sei. Ein zweites Präparat, auf 
dem anscheinend keine lückenlose Strecke von Teilungsgewebe zwischen 
Sproß und Wundstelle vorhanden ist, macht diese Erklärung noch wahr- 
scheinlicher. Leider habe ich nicht mehr Präparate, so daß ich die Frage 
nicht sicher entscheiden kann. Doch gilt auch von diesen letzten beiden 
Stadien, daß der neue Sproß aus einer Knolle mit reichem Stärkegehalt 
hervorgeht, und zwar unter Absprengung der oberen Epidermis, während 
die andere Form der Blattregeneration auch bei D. spathulata epidermal 
ist. Wir hätten dann eine dritte Methode der Sproßbildung auf diesem 
Blatt, die in der Absprengung der Epidermis etwa der aus dem Blatt- 
stiel der anderen Arten entsprechen würde. — Daneben habe ich eindeu- 
tige Stadien des entgegengesetzt verlaufenden Vorganges, die die von der 
Wundstelle ausgehende Ausbreitung des Teilungsgewebes im Mesophyll 
zeigen (siehe Abb. 23), bei denen aber der Durchbruch durch die Epi- 
dermis in geringerer Entfernung von der Wundfläche stattgefunden hat 
oder, da die Epidermis eben erst erreicht ist, noch stattfinden wird. 
Meist wird wohl der Kallus näher neben der Wunde gebildet, wie ja auch 
Abb. 2 zeigt. Vielleicht sind es die auch bei D. spathulata neben dem 
Leitbündel vorhandenen Sklerenchymzellen, die in manchen Fällen ein 
schnelleres Durchdringen des Teilungsgewebes zur Epidermis verhindern 
und so die Verlagerung des Kallus veranlassen. 

Die Absprengung auch der oberen Epidermis ist insofern von Be- 
deutung, als damit mindestens zwei grundsätzlich voneinander verschie- 
dene Regenerationsweisen auf dem Blatt von D. spathulata vorhanden 
sind. Man sieht hier mit voller Klarheit, daß man nicht mit MIEHE aus 
der Untätigkeit einer Zelle oder einer Zellschicht bei der Regeneration 
auf ihr Unvermögen dazu schließen darf. Gründe dafür, weshalb sich 
das eine Mal die Epidermis nicht an der Sprossung beteiligt, während 
sie im normalen Falle den Sproß allein aufbaut, sind wohl schwer an- 
zuführen. Ich habe ein Präparat, bei dem die von der Wunde kommen- 
den Teilungen gerade die Epidermis erreichen. Hier sind neben einer 
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sitzenden Drüse mehrere Epidermiszellen antiklin geteilt und zeigen 
Plasmaanhaufung, Offenbar haben die Teilungen der Schichten unter 
ihnen stimulierend gewirkt; denn sonst sah ich nirgends auf dem Blatte 
diese Anfänge. Aber die geteilten Epidermiszellen waren nachher kolla- 
biert und würden sich sicher nicht weiter geteilt haben. Es scheint, als 
ob der auslösende Reiz für die Sproßbildung nicht derselbe ist wie der 
für die Kallusbildung ; sonst könnte die Regeneration aus dem Parenchym 
die Epidermis doch kaum so wenig in Mitleidenschaft ziehen. — Da 
Sımon es wahrscheinlich gemacht hat, daß die Funktion des Kallus in 
einer Nährstoffspeicherung besteht, wäre es in diesem Zusammenhange 
wesentlich zu erfahren, ob und wie die Kallus- und Sproßbildung bei 
D. spathulata sich in kohlensäurefreier Luft entwickelt. Doch die hohe 
Empfindlichkeit dieser Pflanze und die lange Dauer der Kallusbildung 
verboten solche Versuche von vornherein. 


6. Regenerate der Wurzel. 


Die Regeneration von der Wurzel aus wurde nur bei den kräftigen 
Wurzeln von D. binata untersucht, die am sichersten und verhältnismäßig 
am schnellsten sproßten. Bei D. capensis und D. spathulata wurden die 
Sprossungen nur makroskopisch verfolgt; bei unseren einheimischen 
Arten gelang es selbst in der sterilen feuchten Kammer nicht, die Wurzeln 
zur Sproßbildung zu veranlassen. 

Bevor wir uns den Regenerationsvorgängen zuwenden, müssen wir 
den anatomischen Bau der Wurzel von D. binata kennen lernen, der vom 
normalen Typus in einigen Punkten erheblich abweicht. Beschreibungen 
der Wurzelanatomie der Droseraceen finden wir bei OELS (1879), der an 
Herbarmaterial den Bau des Zentralzylinders untersucht hat, und bei 
JORGENSEN (1879), der unter anderem das Verkorken und Absterben der 
primären Rinde beobachtet. Doch sind beide Beschreibungen sehr un- 
vollständig, 

Die Wurzel von D. binata dient, wie auch schon Dres (1906) hervor- 
hebt, vor allem auch als Speicherorgan für die im Sommer gewonnene 
Stärke. Ihre Hauptmasse besteht aus einem umfangreichen, zentral ge- 
legenen Mark, dessen Zellen im Winter mit großen Stärkekörnern fast 
ganz angefüllt sind. Nahe an der Peripherie des zylindrischen Mark- 
stranges laufen in zwei konzentrischen Kreisen die Gefäßbündel (siehe 
den Querschnitt Abb. 27). In ihnen herrscht, wie OeLs wohl zuerst fest- 
gestellt hat, eine nahezu regellose Anordnung der Elemente vor. Wir 
finden kollaterale Bündel mit Außen- oder Innenxylem, auch solche, bei 
denen Xylem- und Phloömstränge seitlich nebeneinander herlaufen, halb- 
konzentrische Bündel mit Außenxylem, auch einzeln verlaufende Xylem- 
oder Phloömstränge; kurz, fast alle theoretisch möglichen Anordnungen 
kommen vor. Ein kambiales sekundäres Dickenwachstum der Wurzel 
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ist dabei natürlich nicht vorhanden. Zwischen den beiden Kreisen der 
Leitbündel verläuft ein Sklerenchymring, doch ist er hier nur einschichtig 
und lückenhaft ausgebildet. Anscheinend kommen in ihm auch Elemente 
vor, die außer der Festigung auch der Wasserleitung dienen. — Die pri- 
märe Rinde stirbt, wie JÖRGENSEN fand, bis an die Endodermis ab. In 
ihr sind zwei Arten von Zellen in regelmäßigem Wechsel vorhanden: 

Es folgt in jeder der vier bis sechs Schichten unter der Epidermis im 
Längsschnitt immer eine kugelförmige Zelle auf eine zylindrische, wobei 
noch die kugeligen Zellen der benachbarten Schichten sich meistens (nicht 
immer) berühren. Abb. 25 soll die charakteristische Anordnung der 
Zellen und Zellschichten andeuten. Untersuchungen von Längsschnitten 
durch den Vegetationspunkt ergaben, daß die Zellen hier zunächst gleich- 
mäßig angelegt werden. In der Streckungszone erfolgt dann ihre ver- 
schiedene Ausbildung. Eine Strecke weiter findet man die kugelförmigen 
Zellen ganz angefüllt mit gelben oder braunen Tröpfchen, die die Gerb- 
stoffreaktion geben. Beim Absterben der Rinde wird diese völlig von 
dem Gerbstoff durchtränkt, so daß man dies an alten Wurzeln mit 
der Hand fühlen kann. Die Wurzel ist nun lebenslang von diesen gerb- 
stoffhaltigen toten Rindenschichten umgeben. Doch findet man auch 
in den Markzellen der Wurzel häufig Gerbstoffvakuolen, vor allem aber 
in der auf die Endodermis folgenden Schicht des Perizykels. 

Die histologische Untersuchung der Wurzelregeneration erwies sich 
als recht umständlich, da die endogen gebildeten Sprosse einmal erst 
sehr spät makroskopisch sichtbar werden, dann auch ganz unpolar und 
zu recht verschiedenen, vorher nicht zu bestimmenden Zeiten auftreten. 
Diese allgemeinen Eigenschaften der Wurzelregeneration sind wohl mit 
eine Ursache, weshalb ihre Entwicklungsgeschichte noch nicht genauer 
beschrieben ist. Da aber bei unserem Objekt wenigstens noch verhältnis- 
mäßig kleine Wurzelstücke von 2—3 cm Länge ziemlich sicher sproßten, 
so gelang hier die Untersuchung. Allmählich fanden sich in den Schnitt- 
serien die jüngeren Stadien der Sprossung zusammen, und schließlich lag 
eine nahezu lückenlose Reihe aller aufeinanderfolgenden Stadien vor. 

Die Regeneration aus der Wurzel unterscheidet sich vor allem dadurch 
von der aus dem Sproß, daß sie nicht mit der Furchung einer einzelnen 
Zelle beginnt, sondern durch diffus verteilte Teilungen in den zwischen 
Endodermis und dem äußeren Leitbündelring gelegenen Zellschichten des 
Zentralzylinders eingeleitet wird. Ich kann nicht mit Sicherheit sagen, 
ob die ersten Teilungen stets in einer bestimmten Schicht stattfinden 
müssen, glaube es aber nicht. Es scheint mir auch nicht so zu sein, daß 
die mit einem Leitbündel auf gleichem Radius liegenden Zellen bevorzugt 
sind. Einige erste Teilungswände habe ich in der zweiten Schicht unter 
der Endodermis gefunden. Die Teilungen scheinen aber meist an verschie- 
denen Stellen nahezu gleichzeitig einzusetzen; denn häufiger sind die 
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Bilder, in denen auf eine gréBere Strecke und durch eine Reihe von 
Schnitten vereinzelte Teilungen in den Zellen einer oder mehrerer Schich- 
ten auftreten. Abb. 25 bringt einen kleinen Ausschnitt aus einem solchen 
Stadium. Die langgestreckten Zellen werden wieder zunächst quergeteilt. 
Eine Plasmaansammlung findet dabei noch nicht statt, nur die Nukleolen 
sind etwas besser farbbar als in ruhenden Zellen. Die Teilungen liegen 


in der Abbildung in der zweiten 
GE Schicht unter der Endodermis, auf 




















Abb. 25. Längsschnitt durch eine Wurzel von Abb. 26. Längsschnitt durch eine Wurzel 
D. binata mit den ersten Teilungen im von D. binata mit mehr Teilungen im 
Perizykel. Vergr. 100. Perizykel. Vergr. 100. 


Nachbarschnitten in der dritten und ersten Schicht. Meist dauern sie im 
ganzen Gebiet eine Zeitlang an, bis die Zellen nahezu kubisch geworden 
sind und die Interzellularen verschwinden (Abb. 26, hier und im folgenden 
ist die Rinde in den Zeichnun- 
gen fortgelassen.) Dann begin- 
nen die Teilungen auch inan- < 
derer Richtung, so daB über om 
das nächste Stadium ein Quer- 
schnitt AufschluB geben kann: 
Abb. 27. Das Zentrum der Neu- 
bildung liegt hier — und so ist 
es wohl meistens — in den 
Schichten nahe dem äußeren 
Leitbündelringe. Die Teilun- 
gen sind meist tangential, so 
daß die Tochterzellensichnach Abb. 27. Querschnitt durch eine Wurzel von D. 
außen hervorwölben können. ?=t mit ni = a Sa. 

Es fallt auch hier wieder auf, 

daB die neuen Zellwände häufig nicht senkrècht auf den alten stehen. 
Auch in Zellen mit parallelen Wänden weichen neue Wände oft von der 
senkrechten Richtung ab. Das Teilungszentrum besteht aus einer größe- 
ren Anzahl von nahezu gleich weit fortgeschrittenen Zellen. 

Im weiteren Verlauf finden nun Teilungen in allen Richtungen statt, 
so daB man die Herkunft der einzelnen Zellen aus einer bestimmten 
Mutterzelle oder Zellschicht nicht mehr erkennen kann. Ein solches Tei- 
lungsgebiet kann sich in nahezu gleicher Starke bis halb um die Wurzel 
herum ausdehnen. Die Zellenlagen innerhalb des Sklerenchymringes oder 
der Gefäßbündelringe werden jedoch von den Teilungen nicht ergriffen. 

Planta Bd. 7. 18 
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Dann beginnt an einer Stelle die Herausdifferenzierung des Vegetations- 
punktes. Abb. 28 zeigt einen Längsschnitt durch ein solches Stadium. 
Das kleinzellige Gewebe auf der Kuppe des sich emporwölbenden Hügels 
und die prokambialen Stränge darunter verraten seinen Bildungsort. An 
dieser Stelle ist auch endlich eine deutliche Plasmaanhäufung zu finden. 
An den Seiten der Emporwölbung finden wir noch die Endodermis, die 
sich nicht mit geteilt hat, auf der Kuppe ist sie aufgelöst oder im Prä- 
parat von den Trümmern der zerquetschten Rinde verdeckt. (Auf ande- 
ren Schnitten sind anscheinend Querteilungen in der Endodermis auf- 
getreten, doch wird sie nie zum Bau des Vegetationspunktes mit ver- 
wendet.) Am Fuße wird die Sprossung durch die langgestreckten Zellen 
des Sklerenchymringes begrenzt. Das Leitbündel außerhalb des Ringes 
ist auf diesem Schnitt nicht mitgetroffen. Der Vegetationspunkt wird 














Abb. 28. Längsschnitt durch eine Wurzel von D. binata mit Ausbildung des Vegetationspunktes 
einer Sprossung. Vergr. 62. 

primär offenbar von den Abkömmlingen einer ganzen Reihe von Zellen 
zusammengesetzt, von denen auf keinem Stadium eine durch eine be- 
sondere Weiterentwicklung vor den anderen sich ausgezeichnet hat. Man 
hat den Eindruck, als ob — im Gegensatz zu den Organen des Sprosses — 
das gesamte Gewebe des Perizykels zur Sproßbildung nicht nur in ganz 
gleicher Weise befähigt, sondern auch disponiert ist. 

Bei der weiteren Entwicklung ist nun eine kleine Lücke in meiner 
Präparatenserie: Das nächste Präparat zeigt die ersten beiden Blatt- 
anlagen eines die Rinde durchbrechenden Sprößlings und zwischen ihnen 
den fertig ausgebildeten Vegetationspunkt. Der Weg vom abgebildeten 
Stadium zu diesem hin ist aber ziemlich klar. — Das Innere der Wurzel, 
soweit es innerhalb des Sklerenchymringes oder bei seinen Lücken inner- 
halb des inneren Leitbündelringes liegt, hat auch bei den ältesten Stadien 
keinen Anteil an der Sprossung. 


e) Übersicht über die gefundenen Regenerationsweisen. 

Bevor wir die durch die Untersuchungen berührten Fragen zu- 
sammenfassend besprechen, sei zunächst eine Übersicht über die Anfänge, 
Bildungsorte und Bildungsweisen der verschiedenen Sprossungen ge- 
geben. 
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1. Die Blattspreite. Sämtliche untersuchten Arten regenerieren mit 
epidermalem Anfangs- und Bildungsort der Sprossung aus der morpho- 
logischen Oberseite am FuBe eines Tentakels. Die Sprossung geht aus 
einer Furchungszelle hervor. Das Teilungsgewebe im alten Blatt (Leit- 
und Speichergewebe für den neuen Sproß) geht immer bis ans Leitbündel, 
kann in selteneren Fällen das ganze Mesophyll umfassen. Stets un- 
beteiligt bleibt die untere Epidermis. 

2. Die Blattbasis von D. spathulata kann aus einem Kallus regenerieren, 
der aus den der Wundstelle des Leitbiindels benachbarten Zellen seinen 
Ursprung nimmt und entweder von ihnen oder nach Fortschreiten des 
Teilungsgewebes im Blatt von subepidermalen Parenchymzellen gebildet 
wird. Die Ausbreitung des Teilungsgewebes im alten Blatt ist ent- 
sprechend verschieden. Die Epidermis ist nie beteiligt. 

3. Der Blattstiel bei D. rotundifolia, D. capensis und wohl auch D, 
intermedia regeneriert mit epidermalem Teilungsbeginn am Fuße eines 
Tentakels aus Nachbarzellen von Trichomen oder Spaltöffnungsschließ- 
zellen. Der Sproß wird von Zellen der Subepidermalen nach ihrer Fur- 
chung und nach Absprengung der Epidermis gebildet. Wahrscheinlich 
kann daneben auch epidermale Bildung aus gefurchten Epidermiszellen 
hergehen, die für den tentakeltragenden Teil des Stieles von D. rotundi- 
folia immer vorhanden ist. Das Teilungsgewebe umfaßt bei D. capensis 
immer, bei D. rotundifolia meist das gesamte Grundgewebe des Stieles, 
bei D. rotundifolia kann ein Sklerenchymring die Beteiligung der Leit- 
bündeldesStieles erschweren und wahrscheinlich gelegentlich verhindern. 

Der Blattstiel von D. binata regeneriert mit subepidermalem (seltener 
mit epidermalem) Furchungsbeginn in Nachbarzellen von Atemhöhlen 
der Spaltöffnungen und mit stets subepidermalem Bildungsort des Spros- 
ses aus einer Furchungszelle. Das Teilungsgewebe umfaßt nur die Rinde 
bis an den Sklerenchymring. Unbeteiligt ist der innerhalb des Skleren- 
chymringes liegende Teil des Stieles mit den Leitbündeln. 

4. Der Blütenstandstiel (und der Blütenstiel) von D. binata regene- 
riert mit subepidermalem Teilungsbeginn in sich furchenden Nachbar- 
zellen von Atemhöhlen. Der Bildungsort ist stets die Subepidermale. Die 
Epidermis teilt sich nicht. Das Teilungsgewebe umfaßt die Rinde bis an 
den Sklerenchymring. Unbeteiligt ist der innerhalb des Sklerenchym- 
ringes liegende Teil mit den Leitbündeln. 

Der ausgewachsene Blütenstandstiel von D. rotundifolia und D. inter- 
media verhält sich wie der von D. binata. Doch kann das Teilungsgewebe 
hier auch noch beiälteren Schäften bisan das Leitbündelgehen. Der junge 
Blütenstandstiel von D. rotundifolia und D. intermedia regeneriert mit 
epidermalem Anfangs- und Bildungsort der Sprossung aus Furchungs- 
zellen neben Spaltöffnungen oder neben sitzenden Drüsen. Das Teilungs- 


gewebe umfaßt dann das gesamte Innere. 
18* 
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5. Die Infloreszenz regeneriert aus Tragblattachseln mit epidermalem 
Anfangs- und Bildungsort. Furchungsstadien wurden nicht beobachtet. 
Beteiligt ist das gesamte Innere nach Einbruch des Teilungsgewebes 
durch den Sklerenchymring. (Ob der Einbruch immer erfolgt, ist nicht 
entschieden.) 

6. Die Blattachsel regeneriert aus vorgebildeten Anlagen. Anfangs- 
ort der Regeneration und Bildungsort des Vegetationspunktes sind die 
Epidermis und die darunter liegenden Zellschichten. Das Teilungsgewebe 
stellt die Verbindung des Vegetationspunktes mit dem Leitungsgewebe 
des alten Sprosses her. Vorhandene größere Teile des alten Sprosses 
werden in die neue Sprossung mit einbezogen, indem an ihnen Bildung 
von Adventivwurzeln auftritt. 

7. Die Wurzel regeneriert aus den äußersten Zellschichten des Zentral- 
zylinders. Es findet keine Furchung einzelner Zellen statt, sondern es 
treten meist diffus auf größere Gebiete gleichmäßig verbreitete Teilungen 
zunächst vereinzelter, danach aller Zellen auf. Die primäre Zusammen- 
setzung des Vegetationspunktes erfolgt aus den Abkömmlingen einer An- 
zahl von Zellen. Das Teilungsgewebe breitet sich aus zwischen Endo- 
dermis und Sklerenchymring bzw. dem inneren Gefäßbündelring. Die 
übrigen Teile der Wurzel sind unbeteiligt. 


f) Besprechung der Ergebnisse. 

Schon bei der Einzelschilderung der Regenerationsvorgänge wurde 
darauf hingewiesen, daß die Verschiedenheiten in der Regeneration bei 
Drosera am einfachsten durch die Annahme erklärt würden, daß grund- 
sätzlich jede lebende Zelle die Fähigkeit besitzt, den neuen Sproß von 
sich aus zu bilden. Nach dem Überblick über die große Mannigfaltigkeit 
der Regenerationsweisen der verschiedenen Organe können wir dies nur 
wiederholen. Halten wir uns zunächst an die gesicherten Ergebnisse: 
Regenerationsfähig sind doch bestimmt alle — nicht einzelne — Zellen 
entweder der Epidermis oder der Subepidermalen, manchmal offenbar 
auch beider Schichten, die neben sämtlichen Tentakeln, Spaltöffnungen, 
Trichomen oder Drüsen an den angegebenen Organen liegen, außerdem 
in ihren Abkömmlingen die Parenchymzellen des basalen Teiles auf dem 
Blatt von D. spathulata. Welchen Sinn sollte es da haben, wenn wir mit 
Mrexe den anderen Zellen diese Fähigkeit grundsätzlich absprechen ; man 
macht die Sache dadurch verwickelter und nicht einfacher. Daß die 
Teilungen immer an diesen Stellen beginnen, ist zwar auffällig, zumal 
ähnliches auch bei anderen. Pflanzen (Begonia, Hansen 1880) beobachtet 
ist, es besagt aber doch sicher nicht das, was MIEHE gern möchte. Wie 
sollten durch die Mre#zschen ,,ungleichen Teilungen‘‘ des embryonalen 
Gewebes seine Kryptarchonten immer gerade an diese Stellen neben 
Organe kommen, die nicht vom meristematischen Gewebe des Vege- 








Physiologische und zytologische Untersuchungen über Drosera. 265 


tationspunktes aus, sondern erst später sekundar gebildet werden? Wie 
es kommt, daB gerade dieses die Stellen der Regeneration sind, dariiber 
können wir allerdings gar nichts sagen. Würden wir Wundhormone von 
beim Auslegen verletzten Trichomen oder Driisen annehmen oder giin- 
stigere Lage der Zellen neben Spaltôffnungen, so waren das vorläufig 
reine Vermutungen. Aber deshalb können wir das noch nicht zur Grund- 
lage einer so weitgehenden Hypothese machen. Außerdem ist die Tat- 
sache biologisch verständlich und notwendig, indem durch die Beschrän- 
kung der Teilungen auf einzelne Stellen eine Stoffvergeudung durch das 
Austreiben zahlloser anderer Zellen verhindert wird. 

Auch die Nichtbeteiligung einzelner Gewebe an der Regeneration sagt 
nichts zugunsten der MiznEschen Annahme aus. Daß wir es nicht in der 
Hand haben, etwa durch Eingipsen der oberen Epidermis des Blattes von 
D. rotundifolia die untere Epidermis zur Sprossung zu bringen, kann da- 
ran liegen, daß unsere Mittel noch zu roh sind, und daß unsere Kenntnis 
über die Einzelvorgänge in der Zelle noch viel zu gering ist, als daß wir 
diese Vorgänge beherrschen könnten. Bei unseren gegenwärtigen Kennt- 
nissen über die Physiologie der Zelle können wir nie — ausgenommen 
vielleicht nach amitotischer Kernteilung — sagen: eine Zelle kann sich 
nicht mehr teilen. Wie leicht man hier falsche Schlüsse ziehen kann, 
sieht man z. B. an dem verschiedentlich berichteten unmittelbaren Neben- 
einanderliegen von gefurchten und ganz unversehrten Zellen in sprossen- 
den Organen, etwa dicht apikal neben dem basalwärts fortschreitenden 
Teilungsgewebe eines sprossenden Blattes. Hier könnte man leicht den- 
ken, daß die Zellen, die sich nicht mit geteilt baben, auch nicht mehr die 
Fähigkeit dazu besitzen. Sie würden sich aber zweifellos genau wie die 
anderen geteilt haben, wenn wir durch passendes Zerteilen des Blattes 
beim Auslegen die Basis des apikal am nächsten über dem Leitbündel 
liegenden Tentakels zur Sprossung veranlaßt hätten, und wenn so die 
ungeteilten Zellen in den Weg des Teilungsgewebes gekommen wären. 

Und wenn ein Gewebe wirklich nicht mehr fähig ist zur Weiter- 
entwicklung, so braucht darum noch kein grundsätzliches Unvermögen 
dazu vorzuliegen. In den Epidermiszellen des Blütenstandstieles von D. 
binata z. B. würde MıEHE zweifellos echte Ergoplasten sehen, wenn nur 
diese Blütenstände zur Regeneration vorlägen. Der Vergleich mit ande- 
ren Organen mit der Schritt für Schritt zu verfolgenden Abnahme der 
Fähigkeit der Epidermis zur Neubildung — epidermale Regeneration, 
epidermaler Anfang und subepidermale Sprossung, subepidermaler An- 
fang mit wenigen Teilungen in der Epidermis, subepidermale Sprossung 
ohne Teilungen in der Epidermis — und vor allem deiselbe Vorgang 
während der ontogenetischen Entwicklung der Schäfte von D. rotundi- 
folia und D. intermedia zeigen mit voller Klarheit, daß die Unfähigkeit 
der Epidermis von D. binata sekundär erworben sein muß, während 
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grundsätzlich auch in ihr die volle Regenerationsfähigkeit anzunehmen 
ist. Es liegt eben eine bei den verschiedenen Organen verschieden weit 
fortgeschrittene Differenzierung für bestimmte Aufgaben vor, die den 
darunter liegenden Schichten die Möglichkeit gibt, unter mehr Aussicht 
auf Erfolg mit der Epidermis in Konkurrenz zu treten, die in extremen 
Fällen vielleicht auch zur völligen Unfähigkeit der Epidermis zu Neubil- 
dungen geführt haben mag. Dies Unvermögen ist dann aber gewiß nicht, 
wie MIEHE will, primär durch eine ungleiche Teilung in Archonten und 
Ergoplasten zu erklären, sondern durch schrittweise vor sich gehende all- 
mähliche Entwicklung, bei der die Grenze zwischen Fähigkeit und Un- 
fähigkeit zu weiterer Entwicklung nicht sicher zu ziehen ist und wir 
nicht einmal mit Bestimmtheit sagen können, ob das letzte Stadium 
wirklich erreicht wird. 

Nimmt man nun noch hinzu die Kallusbildung aus dem inneren Ge- 
webe von D. spathulata, das Antreffen von Furchungsstadien in Schich- 
ten, die wir mit unseren Mitteln noch nicht auf Regenerationsfähigkeit 
prüfen können, da wir nicht die Epidermis abtrennen können, ohne die 
unteren Schichten dem sicheren Tode durch Fäulnis oder Vertrocknen 
auszusetzen, dann die Wurzelregeneration mit ihrer offenbar gleichen 
Beteiligung des gesamten Perizykels, so wird man geradezu gedrängt zu 
der bei weitem wahrscheinlichsten und einfachsten Annahme einer grund- 
sätzlichen Fähigkeit aller lebenden Zellen, gegebenenfalls den Pflanzen- 
körper von sich aus neu aufbauen zu können. Die Setzung eines Unter- 
schiedes zwischen entwicklungsfähigen und grundsätzlich entwicklungs- 
unfähigen Zellen würde für unser Objekt zu einer durch nichts gerecht- 
fertigten Komplizierung der Verhältnisse führen, ohne daß irgend etwas 
damit erklärt würde. Bei manchen Zellen (Drüsen-, Tentakel-, Spalt- 
öffnungsschließzellen) wird man annehmen können, daß ihnen die Fähig- 
keit zu einer Weiterentwicklung verloren gegangen ist. Doch wird dies 
erst im Laufe der ontogenetischen Entwicklung dieser Zellen geschehen 
sein, und grundsätzliche Unfähigkeit zu regenerativer Neubildung wird 
auch bei ihnen nicht vorliegen. 

Die nächste Frage ist nun, wodurch denn im einzelnen die zunehmende 
Entwicklungsunfähigkeit von Zellen bedingt wird. Dies führt uns zu- 
nächst zu dem Problem der „jugendlichen“ und ‚erwachsenen‘ Zellen 
und zu der Frage, ob immer nur die ersteren fähig zu regenerativer Neu- 
bildung sind. Die Ansicht, daß nur „embryonales‘‘ Gewebe zu weiterer 
Entwicklung fähig ist, geht zurück auf Sacus’ Theorie von der Konti- 
nuität der embryonalen Substanz, die sagt, daß ein Vegetationspunkt 
immer nur aus einem Vegetationspunkt entstehen kann. Wir müssen 
dies hier kurz besprechen, weil es noch in neueren Arbeiten verschiedent- 
lich bewußt vertreten wird. Vor allem sucht JANSE (1925) die Theorie 
auf die unpolare Regeneration von Drosera anzuwenden und die man- 
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gelnde Polarität damit zu erklären, daB einzelne durch das Spitzen- 
wachstum iiber die ganze Epidermis verstreute Zellen ihren embryonalen 
Charakter behalten hatten. Er führt Drosera daher unter den Regenera- 
tionen aus schlafenden Anlagen an. Doch schon das Spitzenwachstum 
ist bei unseren einheimischen Arten gar nicht vorhanden. JANsEs An- 
nahme ist durch nichts bewiesen, sondern ad hoc gesetzt aus dem Grunde, 
weil Drosera sich seinen Forderungen über die ortsbestimmenden Wir- 
kungen der Nahrstoffstauung bei der Regeneration nicht fiigt. — Die 
entscheidende Frage ist hier die der Definition von ‚‚embryonalen‘“ und 
„erwachsenen“ Zellen. Wenn man, wie JANSE es implizite tut, embryo- 
nale Zellen als teilungsfähige definiert (,,... weil es eben nur darauf an- 
kommt, ob überhaupt teilungsfähige, embryonale Zellen sich vorfinden‘, 
8. 263), so ist seine Ansicht natürlich richtig. Dann gilt auch: „Das Er- 
wachsensein jener Zellen ist durch nichts zu beweisen‘ (ebenda $. 266); 
denn das Gegenteil ist damit bewiesen. Aber die Behauptung ist dann 
leer und wiederholt nur die Definition. Weiter wissen wir nicht, ob es 
dann überhaupt noch „erwachsene“ Zellen im entsprechenden Sinne gibt. 
— Wenn wir den Begriff einer erwachsenen Zelle beibehalten wollen, so 
können wir ihn nach meiner Meinung nur nach der Erreichung einer 
normalen Größe und nach der Tätigkeit der Zelle im Vergleich mit ande- 
ren Zellen bestimmen. Und da habe ich ausführlich im anatomischen 
Teil dargetan, daß zwischen den die Sprossung einleitenden und den 
übrigen Zellen auf keine Weise ein Unterschied festzustellen ist. Vor 
allem nehmen die ersteren in gleichem Maße wie die anderen auch an der 
Assimilation teil. Es hieße hier wie bei der MrexEschen Hypothese, um 
eines unbewiesenen Prinzipes willen etwas in eine Sache hineintragen, 
wofür keine sachlichen Gründe vorliegen, wenn wir annehmen wollten, 
daß die Furchungszellen im Gegensatz zu den übrigen einen besonderen 
embryonalen Charakter beibehalten hätten. Auch hier ist wieder die 
große Mannigfaltigkeit der Sprossungsweisen aus den verschiedenen 
Organen ein entscheidender Gegenbeweis. Daß Drosera sich JANSEs 
Theorien über die Ortsbestimmung der Regeneration durch Nährstoff- 
stauung nicht fügt, hat einen anderen Grund, nämlich den, daß seine 
Theorie für unser Objekt keine Gültigkeit hat. 

Man kann aber nicht annehmen, daß das Alter einer Zelle immer 
völlig gleichgültig ist für ihre Regenerationsfreudigkeit. Das zeigt hin- 
länglich die spitzenpolare Regeneration der durch Spitzenwachstum aus- 
gezeichneten Blätter von D. capensis, sowie der jugendlichen Blüten- 
standstiele aller untersuchten Arten, noch mehr der Wechsel in der Be- 
teiligung der Epidermis bei den Schäften von D. rotundifolia und D. inter- 
media. Doch handelt es sich dabei in den ersten Fällen nur um quanti- 
tative Unterschiede, um eine Bevorzugung jüngerer Zellen gegenüber 
älteren. Daß auch die älteren Gewebe zur Sprossung befähigt sind, läßt 
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sich durch passendes Zerteilen oder durch das Auslegen älterer Teile 
leicht dartun. In den anderen Fallen entwickelt sich die Epidermis viel- 
leicht bis zur Regenerationsunfähigkeit; doch kann das Alter der Zellen 
dabei nicht die alleinige Ursache sein, denn die darunterliegende gleich- 
altrige Schicht übernimmt ja für sie die Sproßbildung. Als Ursache des 
abnehmenden Regenerationsvermögens müssen wir, wie schon erwähnt, 
wohl eine besondere Differenzierung der Epidermis im Dienst von Sonder- 
aufgaben annehmen, die einer Rückkehr in den embryonalen Zustand 
entgegensteht. Hier wäre es vielleicht am Platze, GOgBELs (1902, S. 386 
und 486) Bild von einer zunehmenden Inkrustation der Zelle zu nennen, 
das bei unserem Objekt vielleicht zum Teil wörtlich zu nehmen ist. Im 
anatomischen Teil habe ich anzudeuten gesucht, daß der Membran dieser 
Zellen bei unserer Frage vielleicht eine Bedeutung zukommen könne, da 
in einigen Übergangsstadien (beim Blattstiel von D. binata) antikline 
Teilungen der Epidermiszellen in so großer Zahl auftreten, daß sie zu 
einem Minimum an Zellgröße für die Tochterzellen führen, das vielleicht 
nicht mehr unterschritten werden kann. Die Membran der Ausgangs- 
zellen dehnt sich dabei nicht und ändert in keiner Weise ihre Form. 
Sicher wird sie weiteren Teilungen hindernd im Wege stehen, und ihre 
starre Form wird in manchen Fällen die entscheidende Ursache dafür 
sein, daß die Tochterzellen an einer gemeinsamen Gewebebildung mit 
den darunter emporwuchernden Zellen gehindert werden. Aber trotzdem 
wird man kaum annehmen, daß dieses der einzige oder auch nur bei 
unserem Objekt allgemein der entscheidende Grund für die Nicht- 
beteiligung der Epidermis bei der Sprossung ist. Eine Epidermiszelle des 
Blattes würde sicher auch diese Membran, wenn sie nicht mehr wachs- 
tumsfähig ist, zu sprengen und die Verschmelzung hindernde Teile zu 
lösen wissen. Über andere Gründe im inneren Bau und der Physiologie 
der Zelle aber konnten auch die Versuche mit unserer Pflanze keinen 
Aufschluß geben. 

Noch ein anderes zeigt die Mannigfaltigkeit der Regenerationsweise 
unseres Objektes mit großer Klarheit: Das hervorragend sichere und ver- 
wickelte Wirken der Korrelationen, die zwischen den kleinsten wie den 
größten Teilen der Gewebe bestehen und eine Anpassung der Entwick- 
lung an die verschiedensten Bedingungen gestattet. Wir sehen dieses 
Wirken schon bei der Vertretung der Epidermis durch die Subepidermale, 
wenn die erstere nicht mehr oder nicht mehr voll fähig ist zur Sprossung , 
ebenso sehr zeigen es aber die umfangreichen Neugestaltungen im alten 
Organ, die unter Einwirkung des jungen Sprosses und für diesen ge- 
schehen. Wenn irgend möglich, so geht das Teilungsgewebe ans Leit- 
bündel und nützt dieses nach Kräften aus. Geht das aber nicht, weil ein 
Sklerenchymring dazwischen liegt, so paßt sich die Sprossung auch diesem 
Umstande an, das Teilungsgewebe breitet sich weithin über den Ring 
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aus, und der SproB wird aufgebaut aus dem Material; das in den Paren- 
chymzellen der Umgegend vorliegt. Entsprechendes gilt fiir die Bildung 
sekundärer zusammenhängender Leitungsbahnen im Gewebe, für die 
ganze planvolle Verteilung des meristematischen Gewebes im alten Sproß 
und für anderes. Korrelationen und physiologische Bedürfnisse be- 
herrschen die Entwicklung in allen Einzelheiten, so daß man fast sagen 
könnte: Der Weg, den die Entwicklung eines Organs nach seiner Iso- 
lierung geht, ist etwas Nebensächliches und Sekundäres. Ihr Ziel ist die 
Bildung eines neuen Sprosses, und dieses Ziel wird immer und unter allen 
Umständen erreicht. > 


II. Reizphysiologische Untersuchungen. 

Den Ausgangspunkt meiner Arbeiten iiber Drosera bildeten reizphy- 
siologische Untersuchungen. Bald stellte es sich jedoch dabei heraus, daB 
ihre ausführliche Bearbeitung eine größere Anzahl von Sommern in An- 
spruch nehmen würde, als ich ihr widmen konnte, da einmal die Pflanzen 
nur etwa während dreier Monate des Jahres voll reaktionsfähig sind, zum 
anderen aber die hohe Empfindlichkeit der Blätter selbst gegen geringe 
Änderungen der äußeren Bedingungen, die ein Arbeiten unter für die 
Pflanze gleichen Bedingungen fast unmöglich machte, zahlreiche Wieder- 
holungen jedes einzelnen Versuches erforderte. Ich beschränkte mich 
daher auf Untersuchungen über das Problem der tropistischen und nasti- 
schen Reaktionsweise der Blatt-Tentakeln, das, so interessant es ist und 
so einfach seine Bearbeitung auf den ersten Blick zu sein scheint, doch 
noch nie ernstlich in Angriff genommen worden war. 

a) Literatur. 

Wie über die vegetative Vermehrung, so finden wir auch über die In- 
sektivorie des Sonnentaues eine sorgfältige Untersuchung von NITSCHKE 
aus dem Jahre 1860. Er führt auch die älteren Literaturangaben über 
diesen Gegenstand an, deren älteste und wohl wertvollste von Rot 
aus dem Jahre 1782 mir nicht zugänglich war, während die übrigen nichts 
Bemerkenswertes bringen. Bei seinen eigenen Beobachtungen über die 
Reaktion der Tentakeln auf dem gereizten Blatt hebt er hervor, daß die 
Köpfe der Tentakeln sich stets von allen Seiten dem Ausgangspunkte des 
Reizes entgegen bewegen. Auch hat er gesehen, daß die Randtentakeln 
auf zugeleiteten Reiz träger als die übrigen reagieren. Ihre nastische 
Reaktion aber hat er anscheinend nicht erkannt. Falsch ist seine An- 
gabe, daß sämtliche Teile des Blattes einschließlich der Unterseite per- 
zeptionsfähig sind für den Reiz. Er gibt eine bei seinen sonst sehr zu- 
verlässigen Beobachtungen ganz unverständliche genaue Schilderung 
über eine Bewegung der Tentakeln auf Insekten oder andere Gegenstände 
zu, die auf der Unterseite des Blattes aufgeklebt sind. Schon BATALIN (1877) 
weist dies als falsch zurück, und such ich habe es nicht bestätigen können. 
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Darwin (1875) berichtet in seinem ausführlichen Werk auch von dem 
schnellen Einbiegen der gefiitterten Randtentakeln nach der Mitte hin. 
Er sagt an anderer Stelle, daB die Tentakeln in der Mitte des Blattes auf 
direkten Reiz sich nicht krümmen, aber gereizten Nachbartentakeln sich 
entgegen bewegen. Doch schlieBt er daraus noch nicht auf zwei grund- 
sätzlich verschiedene Reaktionsweisen der Tentakeln. 

Hooker (1916, 1917), der bei seinen Untersuchungen über Nutation 
oder Variation bei der Einkriimmung der Tentakeln auch auf die Richtung 
der eingebogenen Tentakeln achtete, hat — allerdings ohne gründliche 
Untersuchung der doch recht verwickelten Verhältnisse und ohne Be- 
weise zu bringen — annähernd das Richtige getroffen, wenn er sagt: 
Die Tentakeln in der Mitte reagieren nur tropistisch und nur auf zugeleite- 
ten Reiz, die am Rande reagieren nur nastisch. Es kommen aber Über- 
gänge zwischen beiden Arten vor, und es gibt dabei einige Tentakeln, die 
wahrscheinlich sowohl nastisch als auch tropistisch reagieren. 


b) Methodisches. 

Ich mußte mich bei meinen eigenen Versuchen bald überzeugen, daß 

es für eine Klärung des Problems nicht genügte, wenn man die Pflanzen 
fütterte und nach einigen Stunden oder Tagen feststellte, ob und wie die 
Tentakeln gekrümmt waren, sondern daß man die Einbiegung der einzel- 
nen Tentakeln selber in ihren aufeinander folgenden Stadien verfolgen und 
fortlaufend notieren mußte. Ich griff daher zu dem umständlichen Mittel 
der von Anfang bis zu Ende fast eines jeden Versuches durchgeführten 
Beobachtung mit dem horizontalen Ablesemikroskop von Lzrrz. Eine 
Millimeterskala des Mikroskops gestattete die Bestimmung der Stellung 
jedes einzelnen Tentakels in jedem Augenblick. Entfernungen seitlich 
der Skala mußten dabei geschätzt werden, was nach einiger Übung aber 
durchaus sicher geschah. Die Skala wurde außerdem bei jedem Versuch 
so gestellt, daß die entscheidenden Bewegungen stets auf ihr und in ihrer 
unmittelbaren Nähe vor sich gingen. Die Bewegungen der Köpfchen 
wurden wiedergegeben durch eine Notierung ihres Standortes in regel- 
mäßigen Zeitabständen in einer Tabelle oder durch eine während der 
Beobachtung auf Millimeterpapier angefertigte Zeichnung, die die Wege 
der Köpfchen in den verschiedenen Zeiten durch verschiedenfarbige Tinte 
zur Darstellung brachte. Die erstere Form der Darstellung gestattete 
größere Genauigkeit (gleiche Wege verschiedener Tentakeln oder Rück- 
wege konnten durch sie getrennt wiedergegeben werden), die letztere bot 
den Vorteil größerer Übersichtlichkeit. Es wurde bei den Untersuchungen 
daher meist die Tabelle bevorzugt, für die Wiedergabe aber habe ich der 
besseren Lesbarkeit wegen Zeichnungen gewählt. Wo solche nicht vor- 
lagen, wurden sie nach der Tabelle und einer während der Beobachtung 
angefertigten Skizze der Anfangsstellung hergestellt, indem nach Angabe 
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der Tabelle die Zeichnung zunächst auf Millimeterpapier angefertigt und 
dann auf Zeichenpapier méglichst sorgfaltig durchgedruckt wurde. 

Schwierigkeiten boten hierbei zunächst die Erfassung und die Dar- 
stellung der räumlichen Bewegung der Tentakeln in einer Ebene. Da bei 
der Beobachtung durch das Mikroskop nur eine ebene Projektion dieser 
Bewegung quantitativ erfaBt wird, kénnen weder die Tabelle noch die 
Zeichnung ein vollständiges Bild der Bewegung geben. Im allgemeinen 
lieBen sich durch passende Wahl der Beobachtungsebenen Nachteile 
hieraus vermeiden; doch in einigen Fallen, vor allem bei der Reaktion 
der langgestielten Randtentakeln, konnte nur eine Bemerkung neben der 
Tabelle über die Art der Krümmung Aufschluß geben. 

Auch das gewöhnlich erforderliche Senkrechtstellen der Blätter für 
den Versuch und das Festhalten in dieser Stellung war nicht immer 
leicht. Fand man bei unseren einheimischen Arten unter vielem Material 
immer noch einzelne Blätter in passender Stellung oder konnte sie durch 
Stützen am Tage vor der Beobachtung richten, so war dies bei den sonst 
sehr gut reagierenden Blättern von D. binata nicht immer der Fall. Die 
schweren Blätter auf langen, schwanken Stielen machten durch ihr 
Schaukeln bei der geringsten Erschütterung jede sichere Beobachtung 
unmöglich. Fest anbinden ließen sich die Blätter nicht, da sie durch 
Wachstum und störende Torsionen darauf reagierten, was bei dem an- 
gebundenen Blatt sich in der Weise auf die Spreite auswirkte, daß diese 
durch Drehung im Raume sich ändernde Winkel zum Mikroskop ein- 
nahm; dann mußte natürlich der Versuch abgebrochen werden. Auch 
ein Abklingenlassen dieses Reizes war nicht möglich. Es zeigte sich 
schon hier die außerordentliche Empfindlichkeit des Drosera-Blattes in 
allen seinen Teilen gegen jegliche äußere Reize, die ein Arbeiten unter 
für das Blatt ganz gleichen Bedingungen unmöglich machte und daher 
die Bestätigung von feineren Reaktionsregeln, die sich in einzelnen Ver- 
suchen ergaben und vielleicht artcharakteristisch sind, verschiedentlich 
verhinderte. — Es erwies sich bei D. binata als das beste, jüngere Blät- 
ter zu untersuchen, die mit Stiel und Spreite noch senkrecht standen. 
Zwar überlagerte sich bei diesen verschiedentlich die Wachstums- 
bewegung der Reaktion ; aber da das Wachstum hier noch in einer Rich- 
tung vor sich geht, konnte man es durch Einstellen des Mikroskops auf 
den Blattrand genau bestimmen und ihm mit dem Mikroskop folgen. 
Nach einiger Übung geschah dies so sicher, daß ich glaube, daß es be- 
stimmt keine Quelle für Ungenauigkeiten in der Beobachtung gewesen 
ist. Es sind hier aber nur solche Versuche wiedergegeben, bei denen diese 
Methode nicht angewendet zu werden brauchte. 

Schwieriger war es, die Reizstimmung des Blattes und die Außen- 
faktoren günstig zu finden. Selbstverständlich wurden nur Blätter be- 
nutzt, die noch gar nicht oder bei der großen Spreite von D. binata nur 
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in groBer Entfernung gereizt waren. Meist sind aber die Blatter nur 
wenige Tage in voll reaktionsfähigem Zustande. Vorher iiberkreuzen die 
Wachstumsbewegungen der sich nach außen bewegenden äußeren Ten- 
takeln ihre Reaktion, und auch nachher sind es die Randtentakeln, die 
zuerst ihre Reizbarkeit verlieren, um sich epinastisch nach außen zu 
krümmen. Der Sekrettropfen an der Drüse bildet meist, allerdings nicht 
immer, ein Kennzeichen guter Reaktionsfähigkeit. Ein anderes günstiges 
Zeichen ist der rote Farbstoff der Drüsen und ihrer Stiele. Wenn dieser 
in mehrwöchiger Gewächshauskultur bei den einheimischen Arten ver- 
loren gegangen ist, so reagiert das Blatt nicht mehr ganz wie sonst. 
In vereinzelten Fällen habe ich sehr gut aussehende Blätter gefunden, 
die dennoch ganz unregelmäßig oder gar nicht reagierten, ohne daß ich 
einen Grund dafür angeben könnte. — Von Anfang August ab sind die 
Blätter überhaupt nicht mehr für exakte Versuche zu verwenden, so daß 
sich die Untersuchungen für unsere einheimischen Arten immer nur über 
21/, Monate im Jahre erstrecken konnten, für D. binata auf etwas länger. 

Die Außenfaktoren wirken naturgemäß auf die verschiedenen Arten 
verschieden ein. Versuche wurden gemacht mit D. rotundifolia, D. inter- 
media, D. binata, D. capensis und D. spathulaia. Die letzten beiden Arten 
mußten nach einer Reihe von vergeblichen Versuchen ausscheiden. Sie 
befinden sich bei uns wohl unter zu unnatürlichen Verhältnissen, als daß 
man die Gesetzmäßigkeiten ihrer Reaktionen einwandfrei erforschen 
könnte. D. capensis ist vielleicht sonst die am besten und am zweck- 
mäßigsten reagierende Art, wie aus einzelnen teilweise gelungenen Ver- 
suchen hervorgeht, doch selbst bei den höchsten Temperaturen des Ver- 
suchshauses und bei stärkster Reizung führte die Pflanze nie eine Re- 
aktion ganz bis zu Ende durch. D. binata mit ihrem weiten Verbreitungs- 
gebiet reagierte auch bei uns gut. Doch günstige Licht- und vor allem 
Temperaturverhältnisse waren unerläßliche Vorbedingungen dabei. War 
schon für eine ordnungsmäßige Reaktion unserer einheimischen Arten 
eine Temperatur von mindestens 18—20° C erforderlich, so mußten die 
Versuche mit D. binata bei den höchsten Temperaturen des Versuchs- 
hauses, bei 25—35° durchgeführt werden. Vor allem auf die Reaktions- 
zeiten hatten die äußeren Bedingungen großen Einfluß, insofern als hohe 
Temperatur und helles Wetter den Reaktionsbeginn beschleunigten. Eine 
geringe Änderung dieser Faktoren wirkte sich dabei schon sehr merkbar 
aus, so daß man einen mit nastisch und tropistisch reagierenden, direkt 
und indirekt gereizten Tentakeln durchgeführten Versuch niemals mit 
denselben Reaktionszeiten für alle Arten der Reaktion wiederholen 
konnte. Dies war für die Versuche um so unangenehmer, als im all- 
gemeinen nastische und tropistische Reaktion sich auch durch ver- 
schiedene Reaktionszeiten scharf unterscheiden. Die in den folgenden 
Einzelversuchen angegebenen Zeiten haben immer nur für einen Versuch 
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Gültigkeit. Ähnliche Zeiten gelten für ähnliche Verhältnisse. Bei weit 
abweichenden Außenbedingungen zwischen verschiedenen Versuchen 
aber können die Zeiten für nastische Reaktionen des einen Versuches in 
die für tropistische des anderen hineingeraten oder umgekehrt. Daraus 
ergibt sich für die Darstellung der Nachteil, daß man wenigstens in die- 
sem Punkte die Daten der wenigen ausführlich beschriebenen Versuche 
nicht ohne weiteres zur Ableitung der allgemeinen Gesetzmäßigkeiten 
verwenden kann, sondern diese aus einer größeren Anzahl von Versuchen 
erschließen muß, die nicht alle in gleich breiter Weise angeführt werden 
können. 

Als Reizmittel wurden, wenn irgend möglich, Eier von Kellerasseln 
verwendet, die man im Versuchshause meist genügend bekommen 
konnte. Sie sind so klein und gleichmäßig gestaltet, daß man eine be- 
liebig kleine Anzahl von Tentakeln mit ihnen reizen kann, haben nur eine 
sehr dünne Haut, so daß der Inhalt stark reizend wirkt, alles Eigen- 
schaften, die eine lebendige Beute nicht besitzt. Bei ihrer gleichen Größe 
ist auch der durch sie erzeugte Reiz gleich stark, was für Wiederholungen 
von Versuchen günstig ist. 

Nach dem Ausscheiden von D. capensis und D. spathulata blieben nur 
noch D. rotundifolia, D. intermedia und D. binata für die genaueren 
Untersuchungen übrig. Die bei diesen drei Arten gefundenen Gesetz- 
mäßigkeiten in der Reaktion waren soweit gleich, daß es zweckmäßig 
erscheint, die Arten nebeneinander zu besprechen und die Beispiele 
immer zuerst von der Art anzuführen, die durch Blattform oder anderes 
am geeignetsten ist, gerade diese Art der Reaktion zu demonstrieren. 


c) Versuchsergebnisse. 

Auf Grund ihrer Funktion kann man drei Arten von Tentakeln unter- 
scheiden, zwischen denen keine Übergänge beobachtet wurden: Dem 
Blattrande und dem Blattstiele aufsitzend die Randtentakeln, vor ihnen 
in zwei bis drei Reihen die Flächenaußententakeln und innerhalb dieser die 
Zentraltentakeln. 


1. Randtentakeln. 


Die Randtentakeln bilden eine Verlängerung des Blattrandes, dem sie 
mit breiter Basis aufsitzen. Sie sind sehr lang gestielt und ragen weit in 
den Raum hinaus. Bei D. rotundifolia und D. intermedia zeigt abwech- 
selnd je eines etwa in der Ebene der Blattfläche nach außen, während das 
andere stark zurückgekrümmt ist, so daß dadurch die Tentakeln sich auf 
einen größeren, auch hinter dem Blatt liegenden Raum verteilen. In 
selteneren Fällen sitzen die inneren Tentakeln nicht auf dem Rande, 
sondern dicht davor auf der Fläche. Diese Randinnen- und Randaußen- 
tentakeln, wie ich sie nennen möchte, reagieren auf direkten Reiz gleich, 
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bei von innen zugeleitetem Reiz sind die äuBeren, jedoch reaktionsträger 
als die inneren. Sehr empfindlich und schnell reagierende Randtentakeln 
sitzen auch auf dem Blattstiel bis etwa 1 cm von der Spreite ab, die 
letzten von ihnen sind besonders lang gestielt und fast dem Stiel parallel 


t. 

Bei D. binata ist das Prinzip der Raumerfüllung etwas überspannt. 
Auch hier kann man Randinnen- und Randaußententakeln unterscheiden, 
aber schon die äußeren Flächenaußententakeln sind recht lang gestielt 
und nach außen gestreckt; die Randinnententakeln sind soweit zurück- 
gekrümmt wie bei unseren einheimischen Arten die Außententakeln, so 
daß sie sich im Rücken der schmalen Spreite fast 'berühren, und die AuBen- 
tentakeln mußten dabei verkümmern. Sie sind noch vorhanden, aber sehr 
kurz und durch die dichten Reihen der übrigen Tentakeln sicher vor In- 
sektenbesuch geschützt. Vereinzelt findet man sie nicht auf dem Rande, 
sondern auf der Unterseite des Blattes sitzend. Sie reagieren nur noch 
sehr schwach und nur noch auf direkten Reiz. — An der Spitze des 
Blattes ist die Blattachse noch 1—2 cm über die übrige Spreite hinaus 
fadenförmig verlängert und hier auf allen Seiten dicht mit besonders 
langgestielten und gut reagierenden Randtentakeln besetzt. 

Die typische Reaktion der Randtentakeln ist die nastische auf direkten 
Reiz. Ihre Aufgabe ist, die Insekten, die sich auf ihnen niedergelassen 
haben, möglichst schnell auf die Mitte des Blattes zu bringen, wo andere 
Tentakeln und sitzende Drüsen die Verdauung mit übernehmen. Die 
Reaktionsrichtung ist entsprechend stets nach der Mitte der Lamina zu. 
Die auf dem schmalen Fortsatz des Blattes von D. binata inserierten 
Tentakeln haben dabei insofern eine interessante Sonderstellung, als sie 
nicht nach diesem Fortsatz hin, sondern senkrecht zur Reaktionsrichtung 
der übrigen Tentakeln sich nach der breiteren Spreite zu krümmen; nur 
dort finden sie ja auch andere Tentakeln und Drüsen in größerer Zahl. 

Überraschend ist die Empfindlichkeit, mit der diese Tentakeln auf 
kleinste Reize ansprechen, und die Schnelligkeit, mit der sie die Reaktion 
beginnen und durchführen. Wohl alle Untersuchungen, die diese Eigen- 
schaften der Drosera-Tentakeln uns zeigten, sind mit Randtentakeln an- 
gestellt worden. Ich selbst fand auf Reizung mit gekochtem Fleisch ver- 
schiedentlich eine kürzeste Reaktionszeit von 10 Sekunden. Die normale 
Zeit beträgt 30—60 Sekunden. Die Bewegung des Köpfchens auf seinem 
langen Stiel, der sich vorzugsweise an der Basis krümmt, ist so schnell, 
daß man sie deutlich durch das Mikroskop, verschiedentlich sogar mit 
dem bloßen Auge verfolgen kann. Häufiger beschreibt es in weniger als 
1 Minute einen Bogen von 180°, einmal wurde dieser Bogen sogar inner- 
halb 20 Sekunden durchlaufen. Doch meist treten unterwegs Stockungen 
auf, so daß es in der Regel mindestens einige Minuten dauert, bis die 
Köpfchen der Zentratentakeln erreicht sind. 
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Nun die Reaktion auf zugeleiteten Reiz! So elegant und sicher die 
Randtentakeln auf unmittelbaren Reiz hin sich krümmen, so träge und 
schwach reagieren sie, wenn sie den Reiz von anderen Tentakeln zu- 
geleitet bekommen. Alle entgegengesetzten Angaben, die man selbst 
in Lehrbüchern findet, daß sich, wenn ein Insekt auf die Mitte des Blattes 
geraten ist, die Randtentakeln von allen Seiten zusammenneigen, bis sie 
die Beute erreicht haben, sind nach meinen Befunden unrichtig. Die 
Bilder, die zu dieser irrtümlichen Annahme führen, kommen auf die 
Weise zustande, daß ein etwa von einem Randaußententakel gefangenes 
zappelndes Insekt mehrere benachbarte Tentakeln mit reizt und in Be- 
wegung setzt und beim Vorübergehen an den Randinnententakeln auch 
noch diese mitnimmt, so daß schließlich eine ganze Reihe von Rand- 
tentakeln, aber alle von einer Seite her, das Insekt berühren können, 
wenn es auf der Blattspreite liegt. Aber diese alle sind direkt gereizt. 

Die Reaktion auf zugeleiteten Reiz beginnt frühestens etwa 10 Mi- 
nuten nach der Reizung eines Flächententakels, häufig erst erheblich 
später. Eine Reizleitung von einem Randtentakel zum anderen ist nicht 
oder doch nur in ganz geringem Maße vorhanden; denn nach Fortnahme 
der Flächententakeln bekommt man, wie auch schon Jost (1924) angibt, 
bei den Randtentakeln nur noch auf direkten Reiz hin eine Einkrüm- 
mung. Wird ein Randtentakel von einem von innen kommenden zu- 
geleiteten Reiz getroffen, so kann seine Reaktion am Anfang verhältnis- 
mäßig schnell sein, im ganzen Verlauf aber ist sie sehr schwach. Bis an 
die Beute führt sie nur dann, wenn man das Blatt so stark füttert, daß 
es nachher dauernden Schaden leidet. In allen übrigen Fällen, so vor 
allem auch, wenn in der Natur die Pflanze sich selber ihre kleinen Fliegen 
fängt, tritt nur eine geringe Einkrümmung ein, die sehr bald wieder 
zurückgeht, während die Flächententakeln noch positiv reagieren oder 
verdauen. Einen Nutzen hat die Pflanze von diesen Reaktionen nicht. 
Da die Randtentakeln eine starke Krümmung insgesamt nur zwei- bis 
dreimal durchzuführen vermögen, auf der Blattfläche aber wenigstens 
für natürliche Verhältnisse sicher genügend Tentakeln und Drüsen zur 
Verdauung vorhanden sind, so ist die Nichtbeteiligung der Randtentakeln 
auch wohl ökonomisch und zweckmäßig. Vielleicht sind die schwachen, 
noch vorhandenen Reaktionen Überbleibsel früherer gleicher Reaktions- 
weise aller Tentakeln. Jetzt beschränkt sich die Aufgabe der Randtenta- 
keln darauf, die insektenanlockende und -fangende Fläche zu vergrößern 
und die gefangene Beute auf die Blattmitte zu bringen, wo sich nur die 
vorher direkt gereizten Tentakeln an der Verdauung mit beteiligen. 

Die Art der Krümmung auf zugeleiteten Reiz ist zunächst rein na- 
stisch. Da ich anfänglich nur mit D. rotundifolia arbeitete, auf deren 
rundem Blatt nastische und tropistische Reaktionen in ihrer Richtung 
weitgehend zusammenfallen, glaubte ich lange nicht an das Vorhanden- 
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sein einer anderen Reaktion, und sie läBt sich bei dieser Art auch nicht 
beweisen. Dies gelang dann aber bei D. intermedia und vor allem auf der 
schmalen, langen Spreite von D. binata. Die letztere eignet sich vor allem 
auch deshalb gut zu diesen Versuchen, weil bei ihr keine Einkriimmung 
der Spreite eintritt, die sonst bei den starken Fiitterungen, wie sie fiir 
deutliche Reaktionen der Randtentakeln nôtig sind, sehr bald beginnt und 
dann die immer erst spät als solche erkennbare tropistische Reaktion 
wieder verdeckt. Abb. 29 zeigt das Ergebnis eines von 10 Versuchen, die 
am 23. Juli 1927 begonnen wurden. Wegen der mehrtägigen Dauer 
konnten diese Versuche nicht laufend verfolgt werden, doch ist hier auch 
die Endstellung ganz eindeutig. Es wurden nur Randtentakeln gezeichnet 
und von ihnen nur solche, die reagiert hatten. In der Mitte liegt auf der 
Spreite ein Stück Fleisch, das 
zur Fütterung gedient hat. 
Die drei kurzen Tentakeln 
1—3 sind verkümmerte 
Randaußententakeln, die 
nach dem Versuchsprotokoll 
„schwachtropistisch oder gar 
nichtreagiert“ haben. Beiden 
übrigen hat das groBe Stück 
gekochten Fleisches eine 
ziemlich starke und deutlich 
_ tropistische Reaktion hervor- 
gerufen. Dasselbe ist beisämt- 
lichen anderen gefütterten 
Blättern der Fall. Bei keinem 
von ihnen hatte sich die 
Spreite eingekrümmt. Auf 
dem durch die Zeichnung wie- 
dergegebenen Blatthattekein 
Ae en ak Fish gece Von" mit einziges Randtentakel die 
Beute berührt. Ebenso war 
es auf den meisten anderen Blättern. Hatten doch irgendwo Randten- 
takeln das Fleisch berührt, so waren es solche, bei denen tropistische 
und nastische Reaktion zusammenfielen. Was von allen Reaktionen der 
Randtentakeln unter natürlichen Verhältnissen gilt, das gilt von ihrer 
tropistischen Reaktion unter allen Umständen: Sie ist für die Pflanze 
nutzlos. 

Eine ähnliche, allerdings schwächere Reaktion zeigten die Rand- 
tentakeln bei einigen Versuchen mit D. intermedia. Abb. 30 gibt das Bild 
eines Versuches, bei dem Flächenaußententakeln von D. intermedia mit 
einem Asselei gereizt wurden. Die Tentakeln sind in ihrer Anfangs- 
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stellung gezeichnet. Es sind hier (wie im folgenden immer) die Képfe und 
Stiele der Randtentakeln hohl gezeichnet, die Köpfe der Flächententakeln 
ausgefüllt, wobei Flächenaußententakeln, wo es zweckmäßig erschien, 
durch halbkreisförmige Umrandung der Köpfchen gekennzeichnet wur- 
den. Die Wege der Köpfchen während des Versuches sind durch ge- 
strichelte Linien wiedergegeben, ebenso ist die Lage der Beute zu Ende 
des Versuches dargestellt. Die Notierung der Bewegungen geschah auf 
Millimeterpapier ; dieses ist bei der Wiedergabe fortgelassen, ebenso ist 
hier statt verschiedenfarbiger Tinte einfarbige Tusche angewendet wor- 
den. Die Lage der Skala des Mikroskops ist immer mit eingezeichnet. 

Die Reaktion der beiden gezeichneten Randinnententakeln 1 und 2 
hat 2 Stunden nach der Reizung eingesetzt (!) und dann in erst zunehmen- 
der, allmählich aber wieder ab- 
nehmender Stärke der Bewegung 
im Laufe von 4 Stunden bewirkt, 
daß die bezeichnete Endstellung 
der Tentakeln erreicht wurde. Sie 
ist deutlich tropistisch und abwei- 
chend von der Richtung der nasti- 
schen Reaktion. Der weitere Ver- 
lauf ist nicht mitgezeichnet, da 
jetzt die Einbiegung der Spreite 
begann. Doch hat die Reaktion . 
der Randtentakeln schon ihren retail mn Lamas Avett gereizt. 
Höhepunkt erreicht. Das zwi- Verg. 8. 
schen beiden Randinnententakeln stehende Randaußententakel hat sich 
entsprechend der größeren Reaktionsträgheit dieser Organe fast nicht 
bewegt. Wie weit die Richtung der tropistischen Reaktion von der 
nastischen abweichen kann, zeigt Abb.35, die bei der Reaktion der 
Flächenaußententakeln besprochen wird. Hier kommen bei reaktions- 
unfähigen gereizten Randaußententakeln die Randinnententakeln zu- 
sammen mit den Flächenaußententakeln den ersteren entgegen. 

Es war geplant, den Komplex von Reizen, aus dem das Berühren der 
Drüsen mit Insekten oder Fleisch besteht, zu zerlegen in seine mecha- 
nische und seine chemische Komponente, indem einmal mit ausgeglühten 
Sandkörnern, zum anderen mit gelösten chemischen Reagenzien gereizt 
werden sollte. Das ungünstige Wetter des Sommers 1928 ließ nur den 
ersten Teil der Versuche zur Ausführung kommen. Diese mögen nun 
hier mit beschrieben werden. Verfolgen wir zunächst einen solchen Ver- 
such für ein Randtentakel! Am 12. Mai 1928 um 14,29 Uhr wurde mit 
einer ausgeglühten Pinzette ein ausgeglühtes Sandkorn auf die sezer- 
nierende Drüse eines Randaußententakels von D. rotundifolia gelegt. 
Das Korn hatte etwa das 8—10fache Volumen des Tentakelköpfchens. 
19 
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Nach 10 Minuten war noch keine Reaktion zu bemerken. Mit der Lupe 
wurde nun festgestellt, daß der Stein trotz seiner Größe wahrscheinlich 
nicht bis auf den Boden des flüssigen Sekretes gelangt war. Es wurde 
nun einige Male mit der Pinzette auf den Stein gestoßen, und nach einerMi- 
nute begann schnelle und starke Reaktion. Abb. 31 führt uns die Wege 
der verschiedenen Tentakelköpfchen vor. Sie sei erklärt nach den Daten 
der Tabelle, die halbstündig die Stellung der einzelnen Tentakeln wieder- 
gibt. Der größte Bogen ist der des gereizten Tentakels selbst. Sein Ge- 
samtweg ist als Weg nach vorwärts zu verstehen, durch die Größe des 
beschriebenen Kreisbogens erweckt die Projektion den Anschein eines 
Rückweges. Um 14,50 Uhr, also schon 10 Minuten nach Reaktionsbeginn, 
erfolgte die Berührung der Beute durch ein Flächententakel, und bald 
darauf begannen die Bewegun- 
gen der Nachbartentakeln. Der 
A Höhepunkt der Reaktion war 
Li etwa um 16 Uhr erreicht. Von 
da ab fand langsames Zurück- 
gehen statt, das bei den mei- 
sten Tentakeln aber noch ein- 
mal durch eine Vorwärtsbewe- 
gung abgelöst wurde, als etwa 
um 17 Uhr zwei weitere Flä- 
chenaußententakeln durch den 
Stein berührt wurden. Der 
Versuch wurde um 17,40 Uhr 
abgebrochen, als dieses neue 
Vorwärtsgehen wieder aufge- 
Er © po pg a hört hatte. Mit dem Ende der 
gestrichelten Linien gibt die 
Abbildung die Stellung um 17,40 Uhr wieder. Verschiedene Tentakeln 
haben gar nicht reagiert. Am anderen Morgen waren sämtliche Tentakeln, 
auch das gereizte, bis auf ihren Ausgangspunkt zurückgekehrt. Der Stein 
lag auf einem Flächenaußententakel. Inähnlicher Weise verliefen mehrere 
andere Versuche. Es ist, wie schon Darwin fand, für die Erregung einer 
Reaktion durch mechanische Reizmittel notwendig, daß diese die Drüse 
selbst berühren. Die Reaktion beginnt dann meist ebenso schnell wie 
nach Reizung mit auch chemisch wirkenden Mitteln. Ihre Durchführung 
ist aber ganz unregelmäßig. Manchmal wird der Stein nicht bis auf die 
Flächententakeln gebracht, und nicht direkt gereizte Tentakeln reagieren 
dann gar nicht. Mehr oder weniger schnell erfolgt stets eine Umkehr in 
der Bewegung, und spätestens am folgenden Morgen haben alle Tentakeln 
ihre Ausgangsstellung wieder erreicht. 
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2. Zentraltentakeln. 

Die Zentraltentakeln stehen auf der Mitte des Blattes, bei D. rotundi- 
folia also etwa auf einer Kreisfläche, bei D. intermedia auf einer Ellipse 
und bei D. binata auf einem langen, schmalen Streifen zwischen den 
übrigen Tentakeln. Da sie nur kurz gestielt sind, erscheint bei ihnen die 
Bewegung der Köpfchen weit langsamer als bei einer gleich starken 
Krümmung der Basis der anderen Tentakeln. Das muß bei Vergleichen 
über die Stärke der Reaktion beachtet werden. 

Ihrer Reaktion nach bilden die Zentraltentakeln den Gegenpol zu den 
Randtentakeln. Sie sind radiär gebaut und reagieren tropistisch. Daher 
kann man bei einem solchen Tentakel durch direkten Reiz keine Be- 
wegung hervorrufen, was auch schon Darwin und HookERangaben. Umso 
sicherer aber ist ihre Reaktion auf zugeleiteten Reiz. Einem beliebigen 
gefütterten Zentraltentakel neigen sich alle in näherer Entfernung stehen- 
den von allen Seiten 
entgegen, berühren die 
Beute und beteiligen 
sich an ihrer Verdau- 
ung. Die Reaktions- 
zeit dieser Tentakeln 

ist verhältnismäßig 
groß und in hohem 
Maße von der Tem- 
peratur abhängig: 

1 Stunde wurde als — 
Mindestzeit bei hei- Abb. 32. Blatt von een rai cg mit einem 
Bem Wetter gefunden, 

im allgemeinen sind es 2—4 Stunden, und bei niedriger Temperatur wurde 
häufig erst am anderen Morgen die Reaktion festgestellt. Aber auf dem 
intakten Blatt erfolgt sie schlieBlich immer und fihrt stets bis zum Be- 
rühren der Beute. — Die Abb. 30 und 32 zeigen uns den Verlauf einer solchen 
Reaktion, erstere für D. intermedia, letztere für D. rotundifolia. Im ersten 
Falle waren Flächenaußententakeln, im zweiten Zentraltentakeln gereizt. 
Da sich die letzteren auf direkten Reiz nicht bewegen, ist auf dem Blatt von 
D. rotundifolia die Beute, das Ei einer Kellerassel, genau auf der Fütte- 
rungsstelle liegen geblieben, und die Art der Reaktion der nur mittelbar 
gereizten Tentakeln ist klar zu erkennen. Um 11,50 Uhr wurde das Blatt 
gefüttert, indem das Asselei an die bezeichnete Stelle seitlich von der 
Mediane des Blattes auf die Köpfe dreier Tentakeln getan wurde. Zwi- 
schen 13 und 14 Uhr begann bei den meisten Tentakeln in der Umgebung, 
zunächst bei den in der Nähe befindlichen, dann auch bei den entfern- 
teren, die Reaktion, die bei den meisten von vornherein klar tropistisch 
ist. Einige von den äußeren Zentraltentakeln, vor allem nach der Spitze 
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des Blattes zu, verraten allerdings Neigung, zunächst in nastischer Weise 
zu reagieren. Analoges zeigen zwei andere Versuche mit D. rotundifolia, 
so daß es mir scheint, als ob eine geringe Dorsiventralität auch hier vor- 
handen ist. Bald findet bei solchen Tentakeln aber eine Umkehr in der 
Bewegungsrichtung statt. Die Képfchen der meisten Zentraltentakeln 
aber, vor allem auch der in der Blattmitte stehenden, bewegen sich in 
gerader Linie auf die Beute zu. Anders verhalten sich einige von den 
Flächenaußententakeln, die später besprochen werden. Der Weg der 
Zentraltentakeln wurde bis 15,50 Uhr notiert. Um diese Zeit hatten 
mehrere von ihnen das Ei neu berührt. Jetzt bildete sich um die Beute 
ein größerer Sekrettropfen, in den auch die Köpfchen der in der Nähe 
befindlichen Tentakeln eintauchten, so daß ihr Weg nicht weiter zu ver- 
folgen war. Doch werden sie in kürzester Zeit ebenfalls auf die Beute ge- 
stoßen sein. Die entfernteren Tentakeln haben sich nicht so sehr weiter 
bewegt, auch ist wegen der Klein- 
heit des reizenden Objektes keine 
Einkrümmung der Spreite einge- 
treten. 

Die Reaktion der Zentralten- 
takeln von D. intermedia (Abb. 30) 
ist analog. Ihr Weg führtzunächst 
deutlich auf die Ausgangsstellen 
des Reizes hin, nicht auf dienach 
mehreren Stunden erreichte end- 
ar. ee gültige Ruhelage der Beute. Die in 

der Nähe befindlichen Tentakeln 
haben dabei auch so die Beute erreicht ; bei den entfernteren ist, wahr- 
scheinlich wieder wegen der Kleinheit der durch das Asselei bewirkten 
Reizung, eine Anderung in der Reaktionsrichtung nicht mehr eingetreten. 

Eine Reihe von Versuchen mit rein mechanischer Reizung brachte 
ein Ergebnis, das mit dem bei der mechanischen Reizung von Rand- 
tentakeln erhaltenen durchaus übereinstimmte. Abb. 33 zeigt den Ver- 
lauf eines solchen Versuches. Am 23. Juli 1927, 9,10 Uhr, wurde auf 
mehrere Zentraltentakeln eines Blattes von D. rotundifolia mittels einer 
ausgeglühten Pinzette ein ausgegliihtes kleines Sandkorn gelegt. 11,10 
Uhr war noch keine Anderung in der Stellung der Tentakeln zu verzeich- 
nen. 11,20 Uhr aber begann eine Anzahl von apikal inserierten Flächen- 
außententakeln, für die die Richtung der nastischen und tropistischen 
Reaktion übereinstimmte, mit starker Reaktion, die bis 12,30 Uhr sehr 
schnell fortschritt. Auch einige nicht mit abgebildete Randinnententakeln 
reagierten. Dann erfolgte plötzlich ein Umschlag. Fast so schnell wie 
sie vorgestoßen waren, gingen die Flächenaußententakeln wieder zurück. 
(Der Rückweg ist auf der Abbildung nicht mitgezeichnet, um diese nicht 
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zu verwirren, er deckt sich ungefähr mit dem Hinwege.) Nachmittags 
16,15 Uhr haben sie ihre Ausgangsstellung fast wieder erreicht. Etwa 
zur Zeit der Umkehr der FlächenauBententakeln begann die tropistische 
Reaktion der Zentraltentakeln. Sie setzte sich langsam fort bis 16,15 Uhr. 
Um 17,30 Uhr war auch bei ihnen allgemeiner Stillstand, zum Teil schon 
Rückgang eingetreten. Zur Zeit der nächsten Notiz am anderen Morgen 
um 11 Uhr standen die Zentraltentakeln noch fast unverändert, nur bei 
einigen war ein weiterer Rückmarsch zu verzeichnen. Die Außenten- 
takeln waren jetzt ganz in ihre Ausgangsstellung zurü, 

Dieser und zwei andere mit gleichem Ergebnis angestellte Versuche 
zeigen, daß der Beginn und der erste Teil der Reaktion auf mechanischen 
Reiz ganz dem bei kombinierter chemisch-mechanischer Reizung gleich 
ist. Selbst die Reaktionszeiten passen sich den sonst gefundenen gut an. 
Vielleicht ist daher der Reaktionsbeginn auch bei Reizung durch In- 
sekten durch den mechanischen Reiz veranlaßt. Bei einem gewissen Zeit- 
punkt aber tritt dann der Rückschlag ein, und die Tentakeln kehren all- 
mählich in die Anfangsstellung zurück. Die Reaktion als Ganzes ist sehr 
schwach und führt in fast keinem Falle zur Berührung des Steines durch 
mittelbar gereizte Tentakeln. 


3. Flächenaußententakeln. 

Nun die Flächenaußententakeln! Sie besetzen einen schmalen Streifen 
zwischen dem Blattrande und den Zentraltentakeln. Die äußeren von 
ihnen sind meist länger gestielt als die inneren, bei D. binata sind sie so 
lang wie die Randtentakeln, und die äußersten sitzen auch manchmal 
zwischen diesen auf dem Blattrande. 

Ihre Reaktionsweise ist insofern verwickelter, als sie die Weisen der 
beiden anderen Tentakelarten in sich vereinigt. Auf direkten Reiz rea- 
gieren sie nastisch, in der Regel 1—3 Minuten nach der Reizung, also 
fast so schnell wie die Randtentakeln. Diese Reaktion ist ein sicheres 
Mittel, sie von den Zentraltentakeln zu unterscheiden. In diesem Punkte 
scheint kein allmählicher Übergang zwischen Flächenaußen- und Zentral- 
tentakeln vorhanden zu sein. Füttert man etwa bei einer Reizung der 
äußersten Zentraltentakeln aus Versehen ein ihnen benachbartes Flächen- 
außententakel mit, so führt es die Beute genau so sicher und schnell auf 
die Mitte des Blattes, wie es die äußersten Flächenaußententakeln oder 
die Randtentakeln tun würden. 

Bei Reizzuleitung von anderen Tentakeln her können sie sowohl na- 
stisch als auch tropistisch reagieren. In der Kombination dieser beiden 
Reaktionsmethoden liegen Unterschiede zwischen den untersuchten 
Arten vor. Es sei zunächst der am häufigsten vorkommende Fall ge- 
schildert. Im allgemeinen beginnen die Flächenaußententakeln mit der 
nastischen Reaktion, die ja allgemein die kürzere Reaktionszeit hat. 
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Diese ist aber viel sicherer und weitergehend als bei den Randtentakeln 
auf zugeleiteten Reiz. Der Reaktionsbeginn ist in der Regel nach 8 bis 
15 Minuten, vereinzelt schon nach 3—4 Minuten festzustellen. Die Be- 
wegung ist so schnell und griindlich, daB die Tentakelképfchen oft schon 
nach wenigen Minuten zwischen den Köpfchen der Zentraltentakeln sind 
und manchmal zwischen diesen durch bis auf die Blattfläche kommen. 
Ist das direkt gereizte Tentakel dabei selber ein FlächenauBententakel, 
so sind die Reaktionsrichtungen auf den runden Blättern von D. rotundi- 
folia schwach konvergent, bei D. intermedia sind sie fast, bei D. binata 
ganz parallel. In allen Fällen aber kann es sich dabei ereignen, daß 
Tentakelkôpfchen durch die nastische Reaktion nicht auf die Beute zu, 
sondern nebenher oder selbst von ihr abgeführt werden. Die nastische 
n Reaktion führt also nur bei 
einem Teilder Tentakeln zum 
Ziel. 

Bei den übrigen muß nun 
die tropistische Reaktion ein- 
setzen, und sie tut es inner- 
halb der auch für Zentralten- 
takeln üblichen Zeit von 1 bis 
4 Stunden, häufig allerdings 

À 4 erst noch später. Auch wenn 

"1 das unmittelbar gereizte Ten- 

takel in der Nähe des Blatt- 

randes steht, fiihrt die Reak- 

7 tion der übrigen Flächen- 

außententakeln auf die Beute 

ADD. SE Po end Vars mt zu, da ja die schnelle nasti- 

sche Reaktion des gereizten 

Tentakels die Beute auf die Köpfe meist mehrerer Zentraltentakeln führt 

und von hier aus auf die Flächenaußententakeln ein stärkerer Reiz aus- 

geht als von der Basis des zuerst gereizten Tentakels. Es kann dabei vor- 

kommen, daß einzelne Tentakeln zunächst eine falsche Richtung ein- 

schlagen, aber schließlich finden sie immer hin zur Beute. Das gilt in 

entsprechender Weise überall, wo verschiedene Reize ein Tentakel in ver- 
schiedenen Richtungen zu bewegen suchen. 

Indirekt gereizte Flächenaußententakeln krümmen sich also zunächst 
rein nastisch einfach nach innen ohne Rücksicht darauf, woher der Reiz 
gekommen ist. Hat diese Reaktion nicht zum Ziele geführt, so wenden sie 
sich allmählich tropistisch um und erreichen schließlich sicher die Beute. 
Abb. 34 zeigt uns den ersten Teil eines solchen Vorganges bei D. binata. 
Morgens 10,10 Uhr bei einer Temperatur von 18° C wurde ein Flächen- 
auBententakel des Blattes mit einem Fleischstück gefüttert. Es reagierte 
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innerhalb 1 Minute, bewegte sich anfangs recht schnell, stand dann aber 
lange still und berührte erst um 15 Uhr die Zentraltentakeln. Die Reaktion 
der nicht gefiitterten Tentakeln begann, als um 12 Uhr die Temperatur 
plétzlich um mehrere Grad stieg. Sie wurde dann aber normal durch- 
geführt. 

Die Abbildung ist nach der Tabelle gezeichnet. Es sind nur die no- 
tierten Flächenaußententakeln aus der Tabelle wiedergegeben, da die 
Randtentakeln nur soweit reagiert hatten, als tropistische und nastische 
Reaktion in der Richtung zusammenfielen. Die eigentümlich gebogene 
Form der Spreite von D. binata läßt die Flächenaußententakeln teils nach 
außen, teils aber nach innen sehen. Bei Flächententakel 1 kann man die 
Art der Reaktion nicht entscheiden. Bei Nr. 3 ist es nach der Abbildung 
nicht ausgeschlossen, daß sie von Anfang an tropistisch ist, aber bei den 
fünf übrigen sieht man klar, daß ihr Weg zunächst nastisch auf das Blatt- 
innere führt ohne Beziehung auf die Insertionsstelle des direkt gereizten 
Tentakels, das die Beute in der abgebildeten Stellung noch in der Luft 
hält. Die Reaktion wurde verfolgt bis 16,30 Uhr. Ob die letzten Teile 
des Weges Andeutungen einer tropistischen Reaktion sind, läßt sich aus 
der Tabelle nicht entscheiden. Nach der Notiz ist es nicht der Fall. Als 
ich aber am anderen Morgen nachsah, befand sich die Beute unverändert 
an ihrer alten Stelle, und sämtliche abgebildeten Tentakeln lagen ihr mit 
den Köpfen an. Die Reaktion war ganz in eine tropistische verwandelt 
worden, obwohl in der Nacht eine ziemlich niedrige Temperatur ge- 
herrscht hatte. 

Ein analoges Verhalten von D. rotundifolia zeigt uns Abb. 32. Auch hier 
führen die apikal gelegenen Flächenaußententakeln zunächst nastische 
Bewegungen aus, die an der Beute vorüberführen würden. Dann hat 
der Umschlag in die tropistische Reaktion eingesetzt. Diese hat aller- 
dings wegen der Kleinheit des Beutestückes bei den meisten Außen- 
tentakeln nicht bis zum Ziele geführt. 

Im allgemeinen führen die tropistischen Reaktionen sowohl die 
Flächenaußen- als auch die Randtentakeln in der Richtung nach der Blatt- 
mitte zu; es ließ sich in einigen Sonderfällen jedoch zeigen, daß die Ten- 
takeln sich überall hin tropistisch zu krümmen vermögen. Das sieht man 
dann, wenn man Randaußententakeln reizt, die nicht mehr oder nur noch 
schwach reaktionsfähig sind, die aber noch den Reiz perzipieren und 
weiterleiten. Solchen Tentakeln begegnet man verschiedentlich, vor 
allem gegen das Ende der Vegetationsperiode, wo die nastische Reaktion 
etwas früher als die tropistische aufzuhören scheint. Ich habe dann einmal 
beobachtet, daß die Flächenaußen- und in einem anderen Falle außerdem 
die Randinnententakeln dem reaktionsunfähigen Randaußententakel ent- 
gegenkamen. In dem letzten Falle muß also der Reiz von einem Rand- 
tentakel zu den andern geleitet sein. Abb. 35 zeigt den Vorgang. Sie ist 
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nach der Tabelle gezeichnet. Ein Randaußententakel von D. rotundifolia 
wurde mit einem groBen Stück Fleisch gereizt. Während es selbst sich 
nur sehr langsam bewegte, kamen 

ihm vier Randinnen- und drei Flä- 
chenauBententakeln eine beträcht- 
liche Strecke entgegen, wobei die 
Beute an den Randinnententakeln 
allerdings schon vorübergeführt 
war. Die Abbildung stellt das 

MN direkt gereizte Tentakel zu der 
Zeit dar, als die tropistische Re- 
aktion der übrigen begonnen hatte. 

Die Dauer der Rückwärtsbewe- 
gung betrug etwa 1 Stunde. Die 
schlieBliche Berührung von Flä- 

l chententakeln durch die Beute 


= 







—. 








N 

fi ließ dann allmählich die Umkehr 

i in der Reaktionsrichtung erfolgen. 

Abb. 35. Blatt von D. rotundifolia, Randaußen- Die RandauBententakeln hatten 
mit Fleisch gereizt. Randinnen- und sich an dieser rückwärts gerichte- 


entgegen. en ten Bewegung nicht beteiligt. 











4. Artspezifische Unterschiede im Verhalten der Flächenaußententakeln. 
Nicht immer jedoch verlaufen die Reaktionen in der hier geschilderten 
Weise. Es kommt vor, daß die eine oder die andere der beiden Reaktions- 
weisen ausfällt; anscheinend sind sie verschieden empfindlich gegen 
äußere Einflüsse, vor allem gegen die Temperatur. Die tropistische tritt 
zwar langsam, aber sicher noch bei einer tieferen Temperatur auf als die 
nastische. Durch Erhöhung der Temperatur wird sie sehr beschleunigt 
und hat ihre größte Schnelligkeit anscheinend zu einer Zeit, bei der für 
die nastische Reaktion schon Wärmestarre eingetreten ist. So wenigstens 
suche ich den verschiedentlich erhaltenen Ausfall der nastischen Reak- 
tion bei sehr hoher Temperatur und schneller tropistischer Reaktion zu 
erklären. Andererseits scheint die nastische Reaktion noch bei weniger 
starker Reizung als die tropistische einzutreten. Dann vor allem aber 
machen sich hier artspezifische Unterschiede bemerkbar. Leider ließ sich 
— eben wegen der Schwierigkeit, unter wirklich gleichen und günstigen 
Bedingungen die Versuche zu wiederholen — gerade in diesen Punkten 
kein gesichertes Ergebnis erhalten. Als Reizmittel wurden auch hier Eier 
von Kellerassseln verwendet. Aber gerade für diesen Zweck war die durch 
sie bewirkte Reizung von Zentraltentakeln zu schwach, um beiden entfern- 
teren Außententakeln, bei denen allein sich ja tropistische und nastische 
Reaktion unterscheidet, nach der nastischen immer noch deutliche tro- 
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pistische Reaktion zu bewirken. Ich halte dieses allerdings nicht fir 
einen sehr groBen Nachteil; denn daB die tropistische Reaktion über- 
haupt bei Flächenaußententakeln eintritt, läßt sich durch jede genügend 
starke Reizung nachweisen. Es handelt sich hier vor allem darum zu 
zeigen, daß auch die nastische vorher stattfindet. Und sie tut es noch bei 
dieser Reizung. Deshalb habe ich auch hier wegen der dadurch möglichen 
Lokalisierung des Reizes auf einen kleinen Punkt das alte Reizmittel 
beibehalten. 

Als Ergebnisse einer Reihe von Versuchen, denen kein unter normalen 
Bedingungen durchgeführter Versuch widersprochen hat, möchte ich die 
folgenden Regeln für die drei Arten anführen: 

Bei D. rotundifolia geht die Reaktion so vor sich: Zunächst setzt die 
nastische Reaktion der Flächenaußententakeln ein, die aber meist nicht 
bei allen zur Berührung der Beute führt, nachher erfolgt bei den übrigen 
der Umschlag in die tropistische, die alle in geniigender Nähe befindlichen 
Tentakeln an die Beute hinanführt. Wenn man Flächenaußententakeln 
reizt, so kann man den Vorgang leicht auch makroskopisch feststellen. 
Jedoch habe ich gerade bei D. rotundifolia in zwei bei sehr hoher Tempe- 
ratur vorgenommenen Versuchen bei sehr schneller tropistischer Reak- 
tion einen Ausfall der nastischen erhalten, den ich in der vorher an- 
gegebenen Weise zu erklären suche. 

Schwieriger ist der Nachweis der nastischen Reaktion, wenn man 
Zentraltentakeln von D. rotundifolia reizt, da dann für die Flächenaußen- 
tentakeln meist beide Reaktionen zusammenfallen. Doch habe ich durch 
Reizung der äußersten seitlichen Zentraltentakeln dreimal klaren nasti- 
schen Reaktionsbeginn bei den apikal stehenden Flächenaußententakeln 
erhalten. Die schon besprochene Abb. 32 zeigt deutlich einen solchen 
Vorgang. Hier hat bei einer Reihe von Tentakeln auch nachträglich der 
Umschlag in die tropistische Reaktion eingesetzt. 

Bei D. intermedia habe ich sowohl bei der Reizung von Zentral- als 
auch von Flächenaußententakeln nie eine nastische Reaktion von 
Flächenaußententakeln auf zugeleiteten Reiz gefunden. Abb. 30 zeigt 
einen solchen Versuch. Die Reaktionen von Flächenaußententakel 4, 5 
und 6, wahrscheinlich auch 7 weichen von vornherein klar von der nasti- 
schen Richtung ab und sind rein tropistisch. Drei weitere Versuche mit 
Reizung von Zentral- oder Flächenaußententakeln hatten das gleiche 
Ergebnis. Es äußert sich aber auch hierbei (und ebenso in allen ent- 
sprechenden Fällen anderswo) die nastische Reaktion insofern, als die- 

jenigen Tentakeln, für die die nastischen und tropistischen Reaktions- 
richtungen zusammenfallen, meist bei weitem als erste mit der Reaktion 
beginnen und sie auch am schnellsten durchführen. In der Abbildung 
kommt dieses nicht zum Ausdruck, weil die Flächenaußententakeln, für 
die beide Reaktionen zusammenfallen, hier direkt gereizt sind. 
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Bei D. binata ergab sich eine eigentümliche Gesetzmäßigkeit, die 
durch sechs Versuche bestätigt wurde, während einer, der allerdings mit 
einem sehr schlecht reagierenden, wohl nicht intakten Blatt durch- 
geführt wurde, dagegen sprach. 

Bei Fütterung von Flächenaußententakeln reagieren die benach- 
barten Tentakeln zunächst rein nastisch, und dann schlägt die Reaktion 
in die tropistische um. Ein klares Beispiel hierfür hatten wir schon vor- 
hin besprochen (Abb. 34). 

Da im allgemeinen bei Reizung der Flächenaußententakeln diese die 
Beute ziemlich schnell auf die Zentraltentakeln bringen, ist es nicht leicht, 
sie allein zu reizen. Man ist darauf angewiesen, zufällig Tentakeln zu 
treffen, die sich nach der Reizung nur sehr langsam bewegen. Das ist bei 
dem Versuch, der Abb. 34 zugrunde liegt, der Fall. Das Tentakel war 
um 10,10 Uhr gefüttert worden, die Berührung von Zentraltentakeln ge- 
schah erst um 15 Uhr, nachdem die Reaktionen der benachbarten Flächen- 
außententakeln sich schon klar 
als nastisch herausgestellt hat- 
ten. Die Berührung hatte bis 
mindestens um 16,30 Uhr noch 
keinen Einfluß auf die Bewe- 
gungsrichtung der Außententa- 
keln. Ob der Umschlag in die 
tropistische Reaktion, der hier, 
aves, Br Se Etat mit wio in einer Bestätigung des Ver 

suches bis zum anderen Morgen 
erfolgt war, allein auf die von den Zentraltentakeln ausgehende Reizung 
zurückzuführen ist oder auch sonst erfolgt wäre, hat sich nicht ent- 
scheiden lassen. Bei Fütterung von Zentraltentakeln hingegen verlaufen 
die Reaktionen bei D. binata von vornherein tropistisch. Das läßt sich 
wesentlich leichter als das vorige nachweisen. Abb. 36 zeigt den Vorgang 
ganz eindeutig. Ich habe vier mit gleichem Ergebnis angestellte Ver- 
suche darüber. Auch diese Abbildung ist nach der Tabelle gezeichnet. 
Sie bedarf keiner Erklärung. Die Tentakelstiele sind fortgelassen, um 
das Bild nicht unübersichtlich zu machen. 

Vielleicht lohnt es sich, an dieser Stelle ein Ergebnis anzuführen, das 
einige wenigstens teilweise gelungene Versuche mit D. capensis brachten: 
Eine Reizung von Zentraltentakeln ergab von vornherein tropistische 
Reaktion der Flächenaußententakeln, bei der Fütterung einiger Außen- 
tentakeln aber folgten die übrigen Außententakeln der Resultante, die sich 
aus nastischer und tropistischer Reaktionsrichtung bilden ließ. Wenn 
dieses die regelmäßige Reaktion von D. capensis ist, so wäre diese Art 
wohl am zweckmäßigsten eingerichtet; denn durch diese Reaktionsart 
werden die Flächenaußententakeln stets auf dem geradesten Wege zur 
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Beute gefiihrt, die ja durch die gereizten Tentakeln nach der Mitte zu be- 
fördert wird. Die rein nastische Reaktion. würde parallel neben der Beute 
herführen, die rein tropistische, wenigstens zuerst eine Zeitlang, nach der 
Basis des zuerst gereizten Tentakels hin. Doch sind auch diese Versuche 
mit D. capensis, wie schon gesagt, nur zum Teil gelungen; bis zur Be- 
rührung der Beute durch mittelbar gereizte Tentakeln hat sie nicht geführt. 

In den größeren Gesetzmäßigkeiten der Reaktion stimmen alle unter- 
suchten Arten überein. Auch D. capensis, D. spathulata, D. pygmaea und 
vor allem D. anglica ordnen sich ihnen unter, soweit sie untersucht wer- 
den konnten. In Einzelheiten sind aber sicherlich artspezifische Unter- 
schiede vorhanden. Ich möchte die hier für die einzelnen Arten auf- 
gestellten unterschiedlichen Gesetzmäßigkeiten nicht als endgültig be- 
wiesene Regeln hinstellen, nach denen die Blätter unter allen Umständen 
reagieren müssen. Dazu sind nicht genügend Versuchsergebnisse vor- 
handen, und es wäre auch wohl schwierig, solches genau nachzuweisen. 
Sicher spielen hier Außenfaktoren, vor allem die Temperatur, eine wesent- 
liche Rolle mit, vielleicht kommen auch verschiedene Reizstimmungen 
in den Blättern, vielleicht auch Variabilität innerhalb der Arten zum 
Ausdruck. Es ist auch nicht ausgeschlossen, daß manche Arten hier 
noch in der Entwicklung und in der Ausbildung einer bestimmten Me- 
thode begriffen sind. 


5. Reizzuleitung von verschiedenen Richtungen her. 

Es bleibt noch zu besprechen, wie sich die Tentakeln verhalten, wenn 
ihnen von zwei Seiten her Reize zugeleitet werden. Bei verschiedenen 
Gelegenheiten, so, wenn während eines Versuches sich an anderer Stelle 
des Blattes ein Insekt niedergelassen hatte, war ein solcher Vorgang zu- 
fällig beobachtet worden. Die Tentakeln folgten dann zunächst einer 
Richtung, die zwischen den beiden Reizrichtungen lag, und kamen so 
nicht auf geradem Wege zu einem der beiden Beutestücke. Nur einmal 
wurde ein Versuch mit einer absichtlichen Reizung eines Blattes an zwei 
Stellen durchgeführt. D. binata war auch hierführ wieder ein gut ge- 
eignetes Objekt. Abb. 37 zeigt den Verlauf der Reaktion. Wegen der 
zahlreichen sich kreuzenden Wege der Tentakelköpfchen wurde in diesem 
Falle die Abbildung vergrößert ausgeführt, indem die Millimeterein- 
teilung in doppelter Entfernung der Teilstriche auf das Zeichenpapier 
abgezeichnet und die Bewegungen nach Angabe der Tabelle hier ein- 
getragen wurden. Auch die in diesem Falle sehr wichtigen Ansatzstellen 
der einzelnen Tentakeln sind natürlich hier, wie immer, der Tabelle ent- 
nommen. 

Am 6. Juli 1927 um 10 Uhr.morgens wurden in etwa 2—3 mm Ent- 
fernung voneinander zwei Asseleier auf die Zentraltentakeln eines Blattes 
von D.binata gebracht. Nach den besprochenen Gesetzmäßigkeiten 
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mußten nun Zentral- und Flächenaußententakeln mit tropistischer Re- 
aktion auf den Reiz antworten. Dies geschah auch in der normalen Zeit 
bei allen Tentakeln, die nur oder fast nur unter dem EinfluB je eines 
Reizobjektes sich befanden. Eine Ausnahme machte Tentakel 1, dessen 
Reaktion unverständlich war. 
Auch Tentakel 2, das zwischen beiden Reizobjekten, aber in ziemlicher 
Entfernung von ihrer Verbindungslinie inseriert war, bewegte sich nach 
Stillstand in gerader Linie auf die eine Beute zu. Alle übrigen 
Tentakeln, die unter der Einwirkung beider Reize standen, zeigten jedoch 
ein charakteristisches anderes Verhalten. Alle Tentakeln, für die die Reiz- 
richtungen nahezu entgegengesetzt waren, sowohl Zentral- als auch 
Flächenaußententakeln, standen meist bis mehrere Stunden in den Nach- 
mittag hinein still. Endlich aber entschieden sie sich, zum Teil nach Hin- 
und Rückwärtsbewe- 
gung, für einen be- 
stimmten Weg. Auf- 
fällig war Tentakel 3, 
das nach längerem 
Wege in Richtung auf 
die eine Beute zu um- 
kehrte und erst nach- 
mittags um 17 Uhr 
sich wohl endgültig 
für die andere ent- 
schieden hatte. Die 

















Flächenaußententa- 
Abb. 37. Blatt von D. binata, Zentraltentakeln an zwei Stellen keln 4—10, für die die 
des Blattes mit je einem Asselei gereizt. Vergr. 16. Reizrichtungen unter 


spitzerem Winkel standen, begannen früher mit der Reaktion und folg- 
ten längere Zeit mehr oder weniger genau der Resultante zwischen beiden 
Richtungen, die meist, jedoch nicht immer, mit der Richtung der nasti- 
schen Reaktion zusammenfiel. Schließlich aber nahmen sie alle den ge- 
raden Weg auf ein Objekt zu. Dabei fiel Tentakel 5 auf, dessen Köpfchen 
zunächst bis in die Nähe des rechten Eies kam, sich aber dann plötzlich 
nach links wandte. Um 17,30 Uhr wurde die letzte Beobachtung ge- 
macht. Inzwischen hatten sich sämtliche Tentakeln entschieden. Am 
anderen Morgen war der Platz zwischen den beiden Beutestücken fast 
leer ; alle Tentakeln, die die Asseleier erreichen konnten, lagen ihnen an. 

Zu einer Wiederholung des interessanten Versuches kam es wegen 
des schlechten Wetters im Sommer 1928 leider nicht. Doch möchte ich 
wegen der erwähnten, verschiedentlich gemachten Einzelbeobachtungen 
das Ergebnis für allgemein gültig halten. Es tritt vor allem auch dann 
ein, wenn etwa durch die Beschleunigung der tropistischen Reaktion bei 
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hoher Temperatur der Reiz für die tropistische wie für die nastische Re- 
aktion zu gleicher Zeit auf die Tentakeln einwirkt. — 

Im Laufe der Untersuchungen wurde auch auf die Einkrümmung der 
Spreite nach der Fütterung geachtet. Doch läBt sich wenig über diesen 
sehr verwickelten Vorgang sagen. Er tritt bei allen untersuchten Arten 
mit Ausnahme von D. binata nach nicht allzuschwacher Fiitterung ein. 
Der Ort der Kriimmung kann sehr verschieden sein und richtet sich ge- 
nau nach der Reizung. Es scheint, als ob etwa in konzentrischen Kreisen 
um die gereizte Stelle herum das Wachstum für die Krümmung gleich- 
mäßig stattfindet. Die Unmöglichkeit, eine ebene Blattfläche in eine 
gleichmäßig gekrümmte zu verwandeln, bedingt dann oft, daß einzelne 
Teile zurückgeschlagen bleiben. Bei Reizung der Blattmitte entstehen 
dann bei allen Blättern einigermaßen gleiche Bilder, bei D. rotundifolia 
etwa bleibt dann die Blattspitze gerade. So kommen die von verschie- 
denen Untersuchern beschriebenen Bilder zustande. Auch die zurück- 
geschlagenen Teile aber haben dabei das Bestreben, sich nach vorn um- 
zubiegen, wie man durch Zerschneiden des gekrümmten Blattes fest- 
stellen kann. 


III. Ernährungsphysiologische Untersuchungen. 
a) Bedeutung des Insektenfanges, 

Auch über die Frage, welche Bedeutung die Insektennahrung für den 
Sonnentau hat, wurden einige Untersuchungen angestellt. 

Es liegen hier vor die Fütterungsversuche von KELLERMANN und 
v. RAUMER 1878, REEL 1879, F. Darwin 1880 und Büsgen 1883. Sie 
alle mit Ausnahme von REGEL, der seine Pflanzen wahrscheinlich über- 
füttert hat, sind zu dem Ergebnis gekommen, daß die Fleisc 
unserer Pflanze wesentlichen Nutzen bringt. Sowohl die Zahl der Blätter 
als vor allem auch die der Blütenstände war bei gefütterten Pflanzen 
höher als bei nicht gefütterten. Die Versuche waren in der Weise an- 
gestellt worden, daß Sonnentaupflanzen in Töpfen oder auf Moos ge- 
zogen und zum Teil gefüttert, zum Teil nicht gefüttert und gegen In- 
sektenbesuch geschützt wurden. BÜsGEN hat daneben mit gleichem Er- 
gebnis auch eine Versuchsreihe durchgeführt, in der die Pflanzen von 
August 1881 bis Juli 1882 mit destilliertem und mit Brunnenwasser kul- 
tiviert wurden. Allerdings hatten hier auch die gefütterten Pflanzen nur 
sehr wenig Blütenstände: Von 15 Pflanzen waren 5 und zwar nur recht 
schwächliche Infloreszenzen gewonnen worden. Ebenso war in BÜSGENs 
Versuchen ein voller Ersatz fehlenden Stickstoffs im Boden durch den 
Stickstoff der Beutetiere nicht gelungen. 

Auf Grund dieser letzten Ergebnisse sind neuerdings wieder Zweifel 
an der Bedeutung der Insektennahrung für den Sonnentau aufgetaucht. 
Vor allem kommt Dres (1906) in seiner Monographie zu dem Ergebnis, 
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daß ein wirklicher Nutzen der Insektennahrung für die Art als solche 

kaum erwiesen sei. GÜNTHER Scumip (1912), der die Aufnahme des 

Kaliums und Phosphors aus gefangenen Beutetieren durch die Pflanzen 

exakt nachweist, glaubt dagegen, daß die Insektennahrung für die 

Pflanzen eine sehr wertvolle Ergänzung der im Boden nicht genügend 

vorhandenen organischen Nährstoffe biete. 

Ich habe am 25. Mai 1927 drei Reihen von je 10 Pflanzen von D. ro- 
undifolia im Gewächshaus angesetzt und zwar: 

Reihe a) in Knopscher Nährlösung, die aber auf :/, ihrer gewöhnlichen 
Stärke verdünnt war. Die Pflanzen wurden nicht gefüttert, 
konnten sich aber selber Insekten fangen. 

Reihe b) in destilliertem Wasser. Die Pflanzen wurden regelmäßig ge- 
füttert, indem etwa zweimal wöchentlich auf eines oder einige 
Blätter jeder Pflanze eine kleine Fliege oder ein kleines Stück 
Fleisch gelegt wurden. Es wurde für eine gewisse Abwechslung 
in der Fleischnahrung Sorge getragen. 

Reihe c) in destilliertem Wasser. Die Pflanzen wurden nicht gefüttert. 
Etwa gefangene Insekten wurden täglich abgelesen und auf die 
Pflanzen von Reihe b getan. 

Für den Versuch wurden junge Pflanzen genommen, die am Tage 
vorher aus dem Moor geholt worden waren. Die Pflanzen wurden einzeln 
in Gläser gesetzt, die etwa 130 ccm Wasser oder Lösung enthielten, durch 
schwarzes Papier verdunkelt wurden und auf einem durchlöcherten 
schwimmenden Korke die Pflanzen hatten. Es wurde darauf geachtet, 
daß alle Reihen möglichst gleich starke Pflanzen enthielten. Das destil- 
lierte Wasser wurde im Laufe der Untersuchungen häufiger erneuert. 
Der Stand der Kulturen im Versuchshause bedingte eine schnelle Ent- 
wicklung und auch ein schnelleres Einziehen der Pflanzen im Herbste. 

In regelmäßigen Abständen wurden nun im Sommer 1927 die Blätter 
der Pflanzen gezählt, insgesamt 13mal. Die Gesamtsumme war für 


Reihe a) 574 Blätter, also je Pflanze für jede Zählung durchschnittlich 
4,42 Blätter; 
Reihe b) 627 Blätter, also je Pflanze für jede Zählung durchschnittlich 
4,82 Blätter; 
Reihe c) 474 Blätter, also je Pflanze für jede Zählung durchschnittlich 
3,65 Blätter. 
Die Zahl der Blütenstände gegen Ende des Sommers betrug bei 
Reihe a) 14, 
Reihe b) 18, 
Reihe c) 10. 
Es waren also die in destilliertem Wasser befindlichen und gefütterten 
Pflanzen bis jetzt bei weitem die besten von allen. Zu bemerken ist aller- 
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dings, daß die Pflanzen in der Nährlösung zeitweise ziemlich stark unter 
Algen zu leiden hatten, was das Ergebnis hier wohl ungünstig beein- 
flußt hat. 

Reihe a wurde im Herbst ausgeschaltet, da sie zugleich als Parallel- 
versuch für einige nachher zu erwähnende Versuche diente. Die Reihen 
b und c wurden den Winter über stehen gelassen und im Sommer 1928 
wieder in der gleichen Weise behandelt. Von jeder Reihe waren zwei 
Pflanzen während des Winters eingegangen. Bei Reihe b aber hatte 
sich im ersten Sommer an zwei Pflanzen je eine Seitenknospe gebildet. 
Diese wurden jetzt an die Plätze der eingegangenen Pflanzen gesetzt, so 
daß Reihe b wieder 10, Reihe c aber nur 8 Pflanzen hatte. 


In jeder Reihe trieb je eine Pflanze im April, also 3 Monate zu früh, 
einen Blütenstand, der Blüte und Früchte mit Samen brachte. Der 
Blütenstand von Reihe b war von normaler Größe, der von Reihe c war 
recht klein und hatte nur zwei bis drei Früchte. 


Im Laufe des Sommers entwickelte sich nun ein schroffer Unterschied 
zwischen beiden Reihen. Reihe c ging es, wie nicht anders zu erwarten 
war, sehr schlecht. Einige ihrer Pflanzen vegetierten mit ein bis drei 
sehr kleinen, mattgefärbten Blättern den Sommer hindurch so eben da- 
hin. Die anderen hatten etwas mehr Blätter, einige Pflanzen zeitweise 
bis fünf, die auch zum Teil roten Farbstoff zeigten. Doch auch diese 
waren nur etwa '/; so groß wie die Blätter der anderen Reihe, so daß ver- 
gleichende Zählungen keinen Zweck gehabt hätten und unterlassen wur- 
den. Insekten brauchte man nur noch sehr selten von ihnen abzulesen, 
die Blätter waren offenbar zu schwach, sich welche zu fangen. Blüten- 
stände wurden nicht hervorgebracht. Trotzdem zogen die Pflanzen fast 
zu gleicher Zeit wie die in den übrigen Kulturen Anfang bis Mitte August 
ihre Blätter ein. Einige sind nun wohl abgestorben, die meisten aber 
haben wieder noch lebende Winterknospen gebildet. 


Ganz anders entwickelte sich Reihe b. Sämtliche Pflanzen, mit Aus- 
nahme der beiden Ableger, die in der ersten Zeit schwächer waren, sahen 
den ganzen Sommer hindurch sehr frisch und gesund aus. Sie hatten die 
ganze Zeit, verglichen mit dem Jahre vorher, überraschend viel Blätter. 
Ihre Durchschnittszahl, die allerdings nur aus zwei Zählungen stammt, 
ist 7,70 je Pflanze. Die Größe der Blätter war normal, vielleicht noch 
ein klein wenig darunter; vor allem traten die besonders großen Blätter 
nicht auf, die von normalen Pflanzen von Ende Juli ab gebildet werden, 
die aber anscheinend nicht mehr voll funktionsfähig sind und vor allem 
zu reizphysiologischen Versuchen nicht mehr verwendet werden können. 
Die vorhandenen Blätter zeigten eine tief dunkelgrüne Farbe, hatten 
meist vielen roten Farbstoff und sahen eine Zeitlang besser aus als die 
der Pflanzen in Nährlösung. 
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In einem aber unterschieden sich die Pflanzen von allen anderen im 
Versuchshause: Während diese im Juli blühten und Friichte brachten 
und dann schon in der ersten Augusthälfte ihre Blätter einzogen, um 
Winterknospen zu bilden, traten bei unseren Versuchspflanzen keine 
Blütenstände auf. Dafür waren die Pflanzen noch am 28. September 
recht frisch und kräftig. Sie trugen zusammen 86 gesunde Blätter. Sie 
fingen auch noch Insekten. Allerdings hatten zwei Pflanzen auch zu- 
sammen 10 kleine Blätter neu gebildet, die an die Schwächeblätter der 
nicht gefütterten Pflanzen erinnern. Also scheint sich bei ihnen doch ein 
Mangel an gewissen Nährstoffen bemerkbar zu machen. Die Pflanzen 
sollen weiter beobachtet werden. 

Bei meinen Versuchen habe ich vor allem Wert darauf gelegt, die 
Blätter auf keinen Fall zu überfüttern. Ich glaube, daß darauf bei den 
älteren Versuchen nicht immer genügend geachtet worden ist, und daher 
ist es gekommen, daß die Blätter nach der Fütterung abstarben oder 
wenigstens nicht so lange lebten wie ungefütterte Blätter. In freier Natur 
sind es meist sehr kleine Fliegen, die der Pflanze zur Beute fallen, und 
es besteht naturgemäß für die Pflanze ein außerordentlicher Unterschied 
zwischen einem Stück Fleisch und einem kleinen chitingepanzerten In- 
sekt, dessen Inhaltsstoffe im Laufe mehrerer Tage aus dem Körper her- 
ausdiffundieren und von der Pflanze allmählich aufgenommen werden. 
Wenn man dies beachtet und beim Füttern entsprechend sorgfältig ist, 
so ist gar kein Nachteil für das gefütterte Blatt vorhanden. Ich habe 
verschiedentlich zwei Blätter gleichen Alters am Tage der Entfaltung der 
Spreite gekennzeichnet und dann das eine davon vorsichtig und nur mit 
kleinen Insekten gefüttert, das andere aber nicht. Einen Unterschied in 
der Lebensdauer habe ich dabei nicht feststellen können. 

Nach dem Vorliegenden will es mir scheinen, als ob die Insekten- 
nahrung sicher von wesentlicher Bedeutung für die Pflanze ist. Ihr Wert 
scheint mir wenigstens zum großen Teil im Gewinn der anorganischen 
Stoffe zu liegen. Jedenfalls kann die Pflanze diese aus der Beute ge- 
nommenen anorganischen Stoffe bestimmt für sich verwerten. Der 
Unterschied zwischen meinen beiden Versuchsreihen ist zu stark, und der 
Vergleich der Ernährungsbedingungen für Pflanzen im destillierten 
Wasser mit denen von wildwachsenden Pflanzen im Moorwasser ist zu 
naheliegend, als daß man nicht schließen sollte, daß die Pflanze unter 
ihren natürlichen Lebensverhältnissen den anzunehmenden Mangel an 
mineralischen Stoffen regelmäßig auf diese Weise ausgleicht. Die Frage, 
ob der Sonnentau unter günstigeren Lebensbedingungen auch ohne In- 
sektennahrung auskommen kann, scheint mir dabei nicht von so großer 

Bedeutung zu sein. Versuche darüber sind außerdem immer nur mit einer 
Generation und auch für diese nur einen bis zwei Sommer lang und nicht 
am natürlichen Standort angestellt worden. Daß die komplizierte Fang- 
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apparatur sich für die Art lohnt und insgesamt zu ihrer Erhaltung bei- 
trägt, kann wohl kaum bezweifelt werden. 

Daß meine Pflanzen im Herbst bei mangelnden anorganischen Stoffen 
nicht blühten, ist an und für sich etwas überraschend. Es läßt sich aber 
für unsere Frage daraus schließen, daß Insektennahrung allein die Mine- 
ralien für unsere Pflanze nicht liefern kann. Das ist verständlich, da 
man ja nicht weiß, welche Stoffe man mit einem Insektenkörper der 
Pflanze zur Verfügung stellt und ob man nicht wesentliche fortläßt. Ich 
glaube aber nicht, daß man aus diesem Verhalten oder ähnlichem etwas 
über die Bedeutung der Insektennahrung für die Pflanze im einzelnen 
schließen darf. - 


b) Zur Kalkfeindlichkeit des Sonnentaues. 

Bei den Vorversuchen zu diesen Fütterungen wurden zunächst auch 
Kontrollen in Knorscher Nährlösung verwendet, bei denen das Kalzium 
fortgelassen und durch Kalium ersetzt war. Diese Kulturen gingen aber 
immer schneller ein als solche, denen Kalzium zugefügt war. Da mir 
dieses im Vergleich zu der sonst angenommenen Kalkfeindlichkeit des 
Sonnentaues auffällig war, wurden einige Versuchsreihen von je 10 Pflan- 
zen in verschieden zusammengesetzter Nährlösung angesetzt. Da die 
Kwopsche Nährlösung in der gewöhnlichen Konzentration (1 g Ca(NO,),, 
1/1 g MgSO,, */4 g KH,PO,, '/s g KCl, eine Spur FeCl, zu 1000 g destil- 
liertem Wasser) zu stark war, wurden sie und die entsprechend abge- 
änderten Lösungen je auf :/, verdünnt. In dieser Verdünnung wurden 
am 26.—28. Mai 1927 angesetzt: 

Reihe 1) Pflanzen in Knopscher Nährlösung unter entsprechender Ver- 
doppelung der Menge des Kalziumnitrates. 

Reihe 2) Pflanzen in normaler Knopscher Nährlösung (identisch mit 
Reihe a von oben). 

Reihe 3) Pflanzen in Knopscher Nährlösung, bei der das Kalziumnitrat 
durch die gleiche Menge Magnesiumnitrat ersetzt war. 

Reihe 4) Pflanzen in Knopscher Nährlösung, bei der das Kalziumnitrat 
durch die gleiche Menge Kaliumnitrat ersetzt war? 

Die Pflanzen hatten im Laufe des Sommers zeitweise erheblich unter 
Algenbefall zu leiden, was den Wert der Ergebnisse herabsetzte. Es 
wurden mit den vorigen Kulturen zugleich Zählungen der Blätter an- 
gestellt und im August auch die Blütenstände gezählt mit folgenden Er- 
gebnissen : 

Reihe 1) hatte insgesamt 627 Blätter, also je Pflanze bei jeder Zählung 
4,82 Blätter. 
Reihe 2) hatte insgesamt 574 Blätter, also je Pflanze bei jeder Zählung 
4,42 Blätter. 
Planta Bd. 7. 20 
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Reihe 3) hatte insgesamt 502 Blatter, also je Pflanze bei jeder Zählung 
3,86 Blatter. 
Reihe 4) hatte insgesamt 444 Blatter, also je Pflanze bei jeder Zählung 
3,42 Blatter. 
Die Zahl der Blütenstände betrug bei: 
Reihe 1) 12, 
Reihe 2) 14, 
Reihe 3) 4, davon 1 normal, die anderen kiirzer, 
Reihe 4) 3, alle sehr klein. 

Von Reihe 1 waren zwei Pflanzen im Laufe des Sommers eingegangen, 
während die übrigen um so üppiger gewuchert hatten und dadurch noch 
die gréBte Durchschnittszahl an Blättern erreichten. Die Zahl der 
Blütenstände war aber niedriger als bei Reihe 2. Von einer schädigenden 
Wirkung des Kalziums konnte man jedenfalls nicht sprechen, da es den 
Pflanzen in der kalziumfreien Lösung weit schlechter ging, am schlech- 
testen denen in der am stärksten alkalischen Lösung von Reihe 4. 

Im folgenden Sommer wurden die Versuche wiederholt, jetzt mit 
einer Verdünnung der Knopschen Lösung auf '/,, da bei einem Vor- 
versuch bei dieser Verdünnung die Algen nicht so stark aufgetreten 
waren. Doch gelang es auch jetzt nicht, sie ganz auszuschalten. Um 
festzustellen, ob die vorjährigen ungünstigen Ergebnisse von Reihe 3 
und 4 nicht auf der Giftwirkung des Magnesiums nach Fortlassung des 
Kalziums beruhten, wurde jetzt eine Reihe neu hinzugefügt, bei der diese 
beiden Kationen fortgelassen und durch Kalium ersetzt worden waren. 
Sie sei als Reihe 5 bezeichnet. 

In diesem Jahre unterblieb die regelmäßige Zählung der Blätter, es 
wurden nur die Blütenstände gezählt. Ihre Zahl war bei 

Reihe 1) 2, 
Reihe 2) 10, 
Reihe 3) 9, 
Reihe 4) 2, 
Reihe 5) 0. 

Die Pflanzen von Reihe 5 waren sämtlich eingegangen. Daß dies 
nicht auf Mangel an Kalzium und Magnesium beruhte, zeigte das gute 
Gedeihen der Kulturen im destillierten Wasser. 

Einen überraschenden Unterschied gegen das Vorjahr zeigte Reihe 1. 
Von den Pflanzen, die die doppelte Menge Kalzium erhalten hatten, 
gingen acht ein. Wie dieser Unterschied zu erklären ist, kann ich nicht 
angeben. Eine Erneuerung der Lösung mitten im Sommer, wobei auch 
einige schon abgestorbene Pflanzen durch neue ersetzt wurden, änderte 
nichts an dem Ergebnis. Doch möchte ich nicht ohne weiteres ein Ver- 
sehen beim Ansetzen des ersten Versuches annehmen, da auch im ersten 
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Jahre von dieser Reihe zwei Pflanzen und zwar die einzigen in den ge- 
samten Wasserkulturen eingegangen waren. Man müßte wohl umfang- 
reichere Versuche anstellen, um diese Sache zu klären, 

Über die Wirkung des Kalziumions auf den Sonnentau kann ich nach 
den Ergebnissen meiner Versuche nicht viel sagen. Eine gewisse Kon- 
zentration an Kalziumionen kann Drosera sicher ertragen. Das zeigt das 
gute Gedeihen in der normalen Knopschen Lösung. Dafür sprechen auch 
die erfolgreichen Regenerationsversuche mit eingegipsten Blättern, Der 
Gips ist bekanntlich durchaus nicht völlig unlôslich in Wasser, in dem 
also eine gewisse Konzentration der Kalziumionen vorhanden gewesen 
ist. Trotzdem habe ich nie eine Schädigung der Blätter oder der jungen 
Sprosse durch das Eingipsen bemerkt. Zu der Auffassung, daß die Kalk- 
feindlichkeit des Sonnentaues nicht auf der Wirkung des Kalziumions 
beruht, ist auch Mevıus (1924) bekommen, der feststellte, daß Blätter 
von D. rotundifolia sich in einer Lösung von Kalziumsalzen weit länger 
frisch hielten als in denen von Alkalisalzen. CoRRENS (1896) hat dagegen 
auf Grund der Tatsache, daß Kalziumsalze für die Reaktion der Ten- 
takeln eine Lähmung bedeuten, die Meinung geäußert, daß die Kalk- 
feindlichkeit auf die Wirkung des Kalziumions zurückzuführen sei. 

Ob es die (OH)’-Ionenkonzentration ist, gegen die sich der Sonnen- 
tau so empfindlich erweist, läßt sich aus meinen Versuchen nicht sicher 
ersehen. Auffällig ist, daß die Pflanzen in den stärksten alkalischen 
Lösungen stets am schwächsten waren oder ganz eingingen. Aber der 
Ersatz eines Kations durch ein anderes ist ein recht rohes Verfahren und 
verändert nicht nur die Azidität der Lösung. Vielleicht würden Versuche 
mit genau gemessener und nach Austausch der Kationen wieder aus- 
geglichener py-Ionenkonzentration schon eine Klärung der Frage bringen. 


IV. Zytologische Untersuchungen. 
a) Literatur. 

Die Ansammlung einer größeren Zahl von Arten der Droseraceen im 
Laufe meiner Arbeit sowie die Beobachtung vereinzelter klarer Kern- 
platten in regenerierenden Sprossen veranlaßten einige zytologische 
Untersuchungen. — Die Zytologie der Droseraceen ist noch ziemlich 
wenig bearbeitet worden. Bekannt sind die Arbeiten RosENBERGs (1899, 
1904, 1904, 1909), die die zytologischen Verhältnisse unserer einheimi- 
schen Arten sowie des Bastards D. rotundifolia x D. anglica klärten und 
dabei auch die Chromosomenzahlen für D. rotundifolia (haploid =10), 
D. intermedia (10) und D.anglica (20) brachten. RosENBERGs Zahlen 
sind verschiedentlich bestätigt worden. 1915 erschien eine Veröffent- 
lichung LEvInzs, die außer der Untersuchung der Reduktionsteilung ver- 
schiedener Arten die Chromosomenzahl von D. filiformis (10) enthielt. 
Neuerdings hat dann Hertz (1925) in Untersuchungen nach seiner Zupf- 
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Kochmethode die diploiden Zahlen fiir D. capensis zu etwa 36—38, fiir 
D. spathulata zu etwa 72 angegeben und für D. pygmaea Chromosomen- 
zerfall angenommen, indem 20—22 etwa gleich groBe Chromosomen 
diploid vorhanden sein sollten, aber durch Zerfall von Chromosomen 
häufiger Platten von bis 30 Chromosomen verschiedener Größe gefunden 
wurden. — Zu erwähnen wären vielleicht noch zwei Arbeiten von Hure 
(1897 und 1899), die eigentümliche Kernveränderungen in den Drüsen- 
zellen von D. rotundifolia nach Fütterung feststellte, wobei Chromosomen 
auftauchen sollten. In einer Nachprüfung dieser Untersuchungen hat 
RosENBERG (1899) ihre Angaben zum Teil bestätigt. 


b) Methodisches. 

Es gelang leider nicht früh genug, für meine Untersuchungen eine genügend 
große Zahl von Drosera-Arten der südlichen Erdhalbkugel zu erhalten, um einen 
Gesamtüberblick über die Zahlenverhältnisse der Chromosomen in den verschie- 
denen Sektionen der artenreichen Gattung zu bekommen. Ich mußte mich daher 
auf die Untersuchung von D. capensis, D. spathulata, D. binata, D. cistiflora, D. 
regia, D. pygmaea, Dionaea muscipula und Drosophyllum lusitanicum beschränken 
und hoffe, später Weiteres folgen zu lassen. 

Untersucht wurden die Teilungsvorgänge somatischer Kerne. Als Material 
wurden, wenn nichts anderes angegeben, junge Wurzelspitzen genommen, die 
man von sich entwickelnden Blattsprößlingen die größte Zeit des Jahres hindurch 
in beliebiger Anzahl erhalten konnte, während die Wurzeln erwachsener Pflanzen 
nur eine kurze Zeit im Frühjahr eine zu Untersuchungen genügende Zahl von 
Kernteilungen aufwiesen. Fixiert wurde zunächst mit FLemminescher Lösung, 
doch als günstiger erwies sich das Nawascutnsche Gemisch, das in der Zusam- 
mensetzung: 1 Teil Essigsäure 100%, 4 Teile Formaldehyd 40%, 10 Teile Chrom- 
säure 1% verwendet wurde. Es war aber notwendig, das Fixierungsmittel jedesmal 
vor dem Gebrauch frisch herzustellen. Schon nach 1—2 Tagen, wenn die Flüssig- 
keit durch die Reduktion der Chromsäure zu Chromisalz grün gefärbt erschien, 
fixierte sie wesentlich schlechter. — Die Mikrotomschnitte wurden 5—10, meist 
7 u dick genommen. Als Färbemittel war HEIDENHAINSs Hämatoxylin bei 
Platten mit größeren Zahlen dem Safranin überlegen. Die nach NAWASOHIN 
fixierten und mit Hämatoxylin gefärbten Schnitte ließen bei geeigneter Differen- 
zierung im allgemeinen tiefschwarze Chromosomen im fast farblosen Plasma er- 
scheinen. Dies und die bei den meisten Arten sehr günstige Form und Größe der 
Chromosomen gestattete auch bei den vorkommenden hohen Zahlen ein durchaus 
sicheres Zählen. — Die Abbildungen wurden sämtlich bei 1800facher Vergröße- 
rung gezeichnet unter Benutzung eines Zeıssschen Apochromats 120mal, Aper- 
tur 1,3. Die untersuchten Arten wurden, soweit sie nicht ohne Weiteres sicher zu 
erkennen waren, nach dem System von DIELs in ENGLERs Pflanzenreich bestimmt. 


€) Die Chromosomen. 

Die somatischen Chromosomen der Drosera-Arten zeichnen sich all- 
gemein aus durch ihre kurze, manchmal fast kugelförmige Gestalt, sowie 
vor allem bei Arten mit größeren Chromosomenzahlen durch ihre geringe 
Größe. Abb. 38 a—e zeigt ihre Idiogramme. Trotz des im allgemeinen 
gleichen Habitus der Chromosomen hat jede Art durchaus ihre charak- 
teristischen Platten. Die nicht mit abgebildeten Chromosomen unserer 
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einheimischen Arten, deren Abbildungen man bei ROSENBERG finden 
kann, sind von ganz ähnlicher Gestalt, aber ein wenig größer. 

Die Zahlungen ergaben zunächst eine erneute Bestätigung der ROSEN- 
BERGschen Zahlen für D. rotundifolia, D. intermedia und D. anglica. Zwei 
weitere Arten, die mit diesen dreien zusammen zur selben Sektion Ros- 
solis gehören, zeigen in. ihren diploiden Zahlen ebenfalls ein Vielfaches 
von 20; D. capensis L. (Abb. 38 a) hat 40 Chromosomen von kurz pris- 
matischer bis würfelförmiger Gestalt, es sind die kleinsten von mir ge- 
fundenen. D. spathulata Lasırı. (38 b) hat 80, die durchschnittlich ein 
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schnittenen Platte von Drosophyllum lusitanicum. Vergr. 1350. 
wenig gréBer und länger sind. Eine phylogenetische Ableitung der 
D. spathulata von D. capensis auf Grund der verdoppelten Chromosomen- 
zahl erscheint mir wegen der entgegengesetzten Größenverhältnisse un- 
wahrscheinlich. Zusammen mit D. filiformis haben wir damit sechs 
Arten der Sektion Rossolis, deren haploide Chromosomenzahlen 10 oder 
ein Multiplum von 10 darstellen. 

Dieselbe Grundzahl zeigt D. cistiflora L., Sektion Ptycnostigma. Die 
Pflanzen wurden von Südafrika als D. cistiflora var. atropurpurea ge- 
sandt. Das Idiogramm (38 c) zeigt 60 Chromosomen, die zwar alle recht 
klein, aber doch von erheblichen Größenunterschieden sind. Die klein- 
sten haben Würfel- oder genauer anscheinend Kugelform, eine für soma- 


latten: a D. capensis, b D. spathulata, c D. cistiflora, d D. binata, 
Seitenansicht einer ange- 
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tische Chromosomen auffällige Gestalt. Sicher wiederzuerkennen war in 
fast allen Platten ein Paar etwa hantelférmiger Chromosomen. Die Lage 
dieser beiden Chromosomen zueinander ist in den verschiedenen Platten 
regellos verschieden. 

Arten anderer Sektionen brachten neue Grundzahlen: D. binata La- 
BILL., Sektion Phycopsis (38 d) hat 32 längliche, meist etwas gebogene 
Chromosomen. Von einer erst kürzlich neu beschriebenen Art: D. regia 
STEPHENS, Sektion Psychophila, war es gelungen, keimfähige Samen zu 
erhalten; doch war das Material so spärlich, daß ich nur eine zählbare 
Platte habe. Diese ist allerdings sehr klar; sie zeigt 34 Chromosomen 
(38 e). 

Große Mühe und keinen vollen Erfolg hatte ich bei D. pygmaea D.C., 
Sektion Bryastrum. Schon die außerordentliche Kleinheit ihrer sämtlichen 
Organe — ist sie doch nach Dies eine der kleinsten Phanerogamen — 
macht sie zu einem recht schwierigen Objekt. Schlimmer war jedoch ein 
anderes: Im Gegensatz zu den übrigen Arten waren hier die Chromo- 
somen stark miteinander verklebt, worüber sich schon Hurrz beklagt. 
Diploide Platten der Wurzelspitze wie der Blütenregion zeigten 28 bis 
34 Chromosomen, am wahrscheinlichsten schien mir die Zahl 32 zu sein. 
Platten mit kleineren Zahlen, wie sie Hertz angibt, habe ich nicht ge- 
funden. Niedrigere Zahlen, bei denen die Chromosomen recht erhebliche 
Größenunterschiede zeigten, konnten durch gelinden Druck auf das Deck- 
glas erhöht werden, wobei sich die größeren Chromosomen als Ver- 
klebungen kleinerer erwiesen. Ein Chromosomenzerfall erscheint mir 
daher nicht als wahrscheinlich, zum mindesten möchte ich D. pygmaea 
nicht für ein geeignetes Objekt ansehen, in einer so wichtigen Frage etwas 
auszusagen. Die genaue Zahl der Chromosomen kann ich nicht angeben. 
Auch der Versuch, die haploide Zahl zu bestimmen, mißlang bis jetzt. 
Da die Pflanze nur eine sehr kleine Blüte hat und die Reduktionsteilung 
in der Mikrosporenmutterzelle sehr früh erfolgt, ging mir mein Material 
gerade aus, als ich die richtigen Stadien gefunden hatte. Die späteren 
haploiden Teilungen im Pollenkorn zeigen die charakteristischen Ver- 
klebungen. 

Sehr klare und charakteristische Platten zeigt Dionaea muscipula 
Euus (38 f). ‘Sie hat 32 gedrungene, zum Teil schwach bisquitförmige 
Chromosomen, die im ganzen den Charakter der Drosera-Chromosomen 
voll wahren. 

Ein ganz anderes Bild dagegen bot Drosophyllum lusitanicum LINK 
(38 gund h). Hier sind Zellen, Kerne und Chromosomen von überraschen- 
der Größe, die Chromosomen von ganz anderer Form als die bisher be- 
schriebenen. Um wenigstens vereinzelte nicht angeschnittene Kern- 
platten zu bekommen, mußte ich eine Schnittdicke von 13 u nehmen, 
die noch eben eine gute Differenzierung nach Hämatoxylinfärbung ge- 
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stattete. In diesen Platten waren aber dann die langen U- bis V-förmigen 
Chromosomen fast immer zu einem unentwirrbaren Knäuel verschlungen. 
Für Zählungen geeignet erwiesen sich schlieBlich spite Anaphasen, bei 
denen das Messer zwischen den beiden schon voneinander getrennten 
Chromosomensätzen durchgegangen war; hier konnte man dann den 
einzelnen gleichgerichteten und gleichmäßig V-förmigen Chromosomen 
gewissermaßen auf die Köpfe sehen oder sie noch besser von der anderen 
Seite betrachten. Die Zahl wurde sicher zu 12 festgestellt. Abgebildet 
ist in 38 g eine der wenigen klar zählbaren Metaphasen. Die Gestalt der 
Chromosomen ist aus der Abbildung nicht eindeutig zu ersehen. Wir 
erkennen sie und die typische Lagerung der Chromosomen in der Platte 
in Abb. 38 h, einer Seitenansicht von einer angeschnittenen Metaphase. 
Die Chromosomen sind nahezu oder ganz von gleicher Größe, sie sind 
symmetrisch, in der Metaphase mehr U-förmig, in der Anaphase mehr 
V-förmig gestaltet. Ein Paar ist ausgezeichnet durch den Besitz je eines 
Trabanten, der durch einen deutlich sichtbaren Faden mit seinem Chro- 
mosom verbunden ist. Seine Form und Anheftungsweise zeigt Abb. 38 h. 
Nach seiner GréBe — er ist ebenso breit wie das ihn tragende Chromo- 
som — würde er in der Kunnschen Einteilung der Trabanten (KuHN 
1928, S. 393) mit denen von Najas und Ornithogalum tempskyanum zu- 
sammen in eine Gruppe (Gruppe c) gehéren. Bei der Spaltung der Chro- 
mosomen wird der Trabant anscheinend zuletzt geteilt; ich habe das 
Bild einer Anaphase, in dem die Chromosomen mit ihren Mitten schon 
weit voneinander entfernt sind, die Trabanten aber noch einander ge- 
nähert liegen und durch einen dünnen Faden miteinander korrespon- 
dieren. Das Entstehen und Verschwinden der Trabanten habe ich in dem 
Knäuel der Chromosomen nicht beobachten können. 


d. Der Kernteilungsvorgang. 

Der Ruhekern in der Wurzelspitze der Drosera-Arten ist auch im Ge- 
biet stärkster Teilungen völlig homogen. Ganz vereinzelt nur wurden 
im Kernlumen nach Hämatoxylinfärbung einige schwarze Punkte be- 
obachtet. Prochromosomen in des Wortes üblicher Bedeutung sind also 
nicht vorhanden. Allerdings ist mein gesamtes Material nur mit den 
oben genannten Fixierungs- und Färbemitteln behandelt worden, da das 
von ROSENBERG für Untersuchung von Prochromosomen empfohlene CAR- 
noysche Gemisch bei Wurzelspitzen versagte. 

Im Ruhekern von Dionaea muscipula findet man eine schwache, 
manchmal netzförmig erscheinende Granulierung, zählbare Bestandteile 
lagen auch hier nicht vor. Die Kerne der Drosophyllum-Wurzelspitze zei- 
gen zahlreiche schwarze Chromatinanhäufungen, die in maximaler Größe 
etwa den Trabanten entsprechen, aber in weit höherer Zahl als die Chro- 
mosomen auftreten. 
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Die Blitenregion, die von RosENBERG als besonders giinstiges Objekt 
fiir das Studium der Prochromosomen genannt wird, habe ich nur bei 
D. pygmaea gesehen. Hier zeigen die Ruhekerne eine Reihe meist scharf 
unterscheidbarer Chromatinzentren, deren Zahl ich aber nicht feststellen 
konnte. Besondere Färbungen oder Differenzierungen für die Zählungen 
wurden allerdings nicht angewendet. 

Die Bildung der Chromosomen verläuft bei den verschiedenen Gat- 
tungen der Familie auf verschiedene Weise. Bei Drosophyllum beginnt 
die Kernteilung, indem sich die kleinen Körnchen im Kernlumen zu zu- 
nächst diffusen, nachher klarer werdenden Bändern anordnen. Ihre Zahl 
ist nicht festzustellen, aber nicht sehr groß. Dann folgt ein schönes 
Spiremstadium, das auf seinem Höhepunkt einen gleichmäßigen, langen, 
hin- und hergewundenen Faden zeigt. Ob freie Enden in ihm vorkommen, 
habe ich nicht entscheiden können ; ich glaube aber nicht, daß in ihm die 
einzelnen Chromosomen voneinander getrennt vorhanden sind, wie es 
bei den folgenden Arten der Fall ist. Nach der Zerteilung des Fadens 
und dem Dickenwachstum der Chromosomen ordnen sich diese dann all- 
mählich in der beschriebenen Weise in der Metaphase an. 

Die Prophase bei Dionaea verläuft schon in ganz ähnlicher Weise, 
wie sie gleich für die Drosera-Arten ausführlich zu schildern sein wird. 
Die Chromosomen werden hier an der Kernwand gebildet und wachsen 
dort heran. Doch treten sie, bevor sie ihre volle Größe erreichen, noch 
zu einem Spiremstadium zusammen, indem die einzelnen Chromosomen 
sich verlängern, mit den Enden aneinander lagern oder Verbindungs- 
fäden zueinander ausbilden, so daß Bruchstücke eine: Netzes entstehen. 
Die einzelnen Chromosomen sind hier aber stets deutlich voneinander zu 
unterscheiden. 

Bei Drosera findet die Chromosomenbildung in ähnlicher Weise statt, 
wie sie Stout (1912) für Carex und Kuvax (1928) für Thalictrum ge- 
schildert haben. Das erste Anzeichen beginnender Kernteilung ist das 
Auftreten von Prochromosomen in wörtlicher Bedeutung des Ausdruckes 
an der Kernwand des vorher völlig homogenen Kernes. Sie erscheinen 
hier zunächst als sehr kleine, eben färbbare Punkte, wachsen aber all- 
mählich heran zu den Chromosomen von normaler Größe, die bei den 
Arten mit verschieden großen Chromosomen, vor allem also bei D. cisti- 
flora, schon sehr früh die charakteristischen Größenunterschiede zeigen. 
Die Arten mit etwas längeren Chromosomen, also D. binata, D. rotundi- 
folia und D. intermedia zeigen die langgestreckte Form schon sehr früh. 
Hier habe ich — bei D. binata ganz vereinzelt, in den Vegetationspunkten 
sprossender Blätter von D. rotundifolia und D. intermedia häufiger — 
Verbindungsfäden zwischen den Enden der einzelnen Chromosomen ge- 
funden. Dabei können sich die Chromosomen zu je mehreren nachein- 
ander in kurzen Reihen anordnen, die dann von allen Seiten den Kern 
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umgeben. Doch die klaren Spiremstadien, die ROSENBERG 1899 für die 
Kerne der Wurzelspitze von D. rotundifolia zeichnet, habe ich nirgends 
gefunden. Bei allen übrigen Arten aber habe ich trotz sorgfältigen 
Suchens nie eine Andeutung von Verbindungsfaden oder auch nur etwa 
von einer reihenweisen Anordnung der Chromosomen, wie sie Stout für 
Carex abbildet (,,discrete spirem“), gefunden, sondern diese lagen wäh- 
rend ihrer ganzen Entwicklung und auch noch eine kurze Zeit nach ihrer 
fertigen Ausbildung in einer sehr schén gleichmaBigen Verteilung auf 
einer Kugeloberfläche an der Grenze des Kernes (,,somatische Diakinese ‘‘ 
Kuxn). Bei den Arten mit den höchsten Chromosomenzahlen: D. spa- 
thulata und D. cistiflora, dauert die Prophase ziemlich lange. Man kann 
dabei aber die Prochromosomen nicht etwa als Chromozentren des Ruhe- 
kernes betrachten; denn unmittelbar neben den im Zustande der Pro- 
phase befindlichen Kernen liegen zahlreiche durchaus homogene Ruhe- 
kerne. Es ist mir nicht gelungen, die auf der Kugeloberfläche verteilten 
Chromosomen sicher zu zählen ; man kommt aber bei Zählungsversuchen 
etwa zu der für die Art charakteristischen Zahl, und es kann natürlich 
kein Zweifel bestehen, daß diese Zahl immer vorhanden ist. Die Wan- 
derung der Chromosomen von der Kerngrenze in die Platte muß ziem- 
lich schnell vor sich gehen, da ich nur recht wenige solche Stadien fand. 

Über Metaphase und Anaphase ist nichts Besonderes zu berichten. 
In der Telophase ist — vor allem wieder bei den Arten mit weniger und 
längeren Chromosomen — das Dispirem etwas deutlicher ausgebildet als 
das Spiremstadium vorher. Doch kommt es bei D. spathulata und bei 
D. cistiflora nicht über vereinzelt beobachtete Verbindungsfäden zwischen 
einzelnen Chromosomen hinaus, und auch bei den übrigen Arten kommt 
kein geschlossenes Netz zustande. 


V. Zusammenfassung. 
A. Regenerationsuntersuchungen. 

1. Untersucht wurden D. rotundifolia, D. intermedia, D. binata, D. 
capensis, D. spathulata und D. pygmaea. Alle Arten bis auf D. pygmaea 
erwiesen sich in fast allen ihren Organen fahig zu regenerativer SproB- 
bildung. Bei unseren einheimischen Arten versagten nur die Wurzel und 
die Teile der Blüte, bei D. binata nur Kronblatter und Staubblatter. 

2. Vorbestimmte Orte fiir Sprossungen sind die Achseln der Laub- 
blätter, in denen Meristemreste vorliegen, und die Achseln der Hoch- 
blatter, in denen jedoch keine Herde von Meristem zu erkennen sind. 

3. Die Neubildungen aus den übrigen Teilen der Pflanze beruhen auf 
echter Regeneration. Sie nehmen ihren Ursprung aus erwachsenen Zellen 
und entstehen im allgemeinen ganz unpolar. Beim Blatt von D. capensis 
ist eine Bevorzugung der Spitze vorhanden, ebenso bei jungen Blatt- 
stielen von D. binata und bei den jungen Bliitenstandstielen von D. ro- 
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tundifolia, D. intermedia und D. binata. Diese Polarität läßt sich aber 
leicht verdecken. 

4. Die ersten Teilungen für Neubildungen aus dem Sproß finden stets 
an bestimmten Stellen statt. Diese sind für die Blattspreite aller Arten 
Epidermiszellen am Fuße der Tentakeln, für den Blattstiel von D. rotundi- 
folia und D. capensis (auch wohl D. intermedia) Epidermiszellen neben 
Spaltöffnungen und Trichomen, für die jungen Blütenstandstiele von 
D. rotundifolia und D. intermedia Epidermiszellen neben Spaltöffnungen 
. und sitzenden Drüsen, für die alten Blütenstandstiele dieser Arten sowie 
für die Blütenstandstiele und Blattstiele von D. binata Zellen der Sub- 
epidermalen, die an Spaltöffnungen grenzen. 

5. Diese Neubildungen werden stets durch ein Furchungsstadium ein- 
geleitet. Die Furchungszellen, die den Sproß bilden, sind in der Regel 
dieselben Zellen, die die ersten Teilungen eingehen ; auf dem Blattstiel 
von D. rotundifolia, D. capensis und D. intermedia sind es aber meist die 
unter jenen liegenden Zellen der Subepidermalen ; im Tentakeln tragenden 
Teil des Blattstieles von D. rotundifolia sind es wieder Epidermiszellen. 

6. Bei D. spathulata ist außer der genannten Regeneration Neubil- 
dung aus einem Kallus an der Basis des Blattes möglich. 

7. Die Adventivbildungen aus der Wurzel sind endogen. Sie nehmen 
ihren Ursprung aus dem Perizykel. Sie gehen nicht aus einem Furchungs- 
stadium hervor, sondern werden durch in gleicher Weise fortschreitende 
Teilungen einer größeren Anzahl von Zellen eingeleitet. 

8. Beim Blütenstandstiel und beim Blattstiel von D. binata wird 
stets, bei denen von D. rotundifolia und D. intermedia verschiedentlich 
der Sprößling gebildet, ohne daß das Bildungsgewebe in Zusammenhang 
mit den Leitbündeln des alten Organs tritt, von denen es durch einen 
Sklerenchymring dauernd getrennt bleibt. 

9. Bei allen Regenerationen werden zunächst Sprosse erzeugt; die 
Wurzeln entstehen später aus dem jungen Sproß oder seltener unter dem 
Einfluß dieses Sprosses aus dem alten Organ. 

10. Die Ursachen der Regeneration sind in der Unterbrechung der 
korrelativen Beziehungen des Vegetationspunktes mit den regenerieren- 
den Teilen der Pflanze zu suchen. 

11. Feuchtigkeit begünstigt in hohem Maße das Eintreten der Re- 
generation. In vereinzelten Fällen kann sie in Summierung mit dem 
Wundreiz vielleicht als auslösender Faktor auftreten. Auf isolierten 
Organen bestimmt sie den Ort der Sprossung und verdeckt auch die 
schwache Polarität der polar regenerierenden Organe. 

12. Eine Stauung von Nährstoffen oder Baumaterialien kann als aus- 
lösender Reiz für die Regeneration nicht in Frage kommen. Dies wurde 
außer für D. rotundifolia auch für die polar regenerierende Torenia Four- 
nieri nachgewiesen. 
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13. Die Mannigfaltigkeit in der Regeneration der verschiedenen Teile 
der Pflanze mußte zu einer Ablehnung der Mrzneschen Archiplasma- 
hypothese führen. 

B. Reizphysiologische Untersuchungen. 

1. Untersucht wurden D. rotundifolia, D. intermedia und D. binata. 
Bei den Tentakeln der Blatter dieser Arten sind zwei Arten der Reaktion 
vorhanden, die nastische und die tropistische, die sich auf drei der Re- 
aktionsfahigkeit nach untereinander verschiedene Arten von Tentakeln 
verteilen. 5 4 

2. Nastisch reagieren in typischer Weise die Randtentakeln, die auf 
dem Blattrande der untersuchten Arten und auBerdem bei D. rotundi- 
folia und D. intermedia auf dem Blattstiele, bei D. binata auf einer faden- 
förmigen Verlängerung der Spreite sitzen. Die Reaktion ist hier auf 
direkten Reiz für die Pflanze wertvoll, indem sie gefangene Beute sehr 
schnell auf die Flächententakeln bringt. Auf zugeleiteten Reiz aber ist sie 
schwach und ohne Bedeutung für die Pflanze. 

3. Die tropistische Reaktion ist charakteristisch für die Zentral- 
tentakeln, die den mittleren Teil der Blattspreite einnehmen. Die Reak- 
tion kann nur auf zugeleiteten Reiz ausgelöst werden, erfolgt weit lang- 
samer als die nastische, führt aber stets sicher zum Ziel. 

4. Beide Arten von Tentakeln zeigen Spuren der andersartigen Re- 
aktionsweise, die für die Pflanze aber nutzlos sind. 

5. Die Flächenaußententakeln, die auf der Spreite in der Nähe des 
Blattrandes inseriert sind, vereinigen in komplizierter und für die ver- 
schiedenen Arten verschiedener Weise in sich beide Arten der Reaktion, 
die beide hier auch volle Verwendung für den Fang der Beute finden. 
Hier hat auch die nastische Reaktion auf zugeleiteten Reiz Bedeutung, 
indem sie durch ihre Schnelligkeit die Tentakeln in schnellere Berührung 
mit der Beute bringt. 

6. Auf rein mechanischen Reiz ist der Beginn und der erste Teil der 
Reaktion der gleiche wie bei einem Reiz durch Fleisch oder Insekten, die 
weitere Durchführung der Reaktion ist aber sehr schwach und führt 
nicht bis zum Ziel. 

7. Sämtliche Reaktionen sind in ihrer Schnelligkeit und in ihrem Auf- 
treten überhaupt in hohem Maße von inneren und äußeren Faktoren, vor 
allem von dem Alter des Blattes und von der Temperatur abhängig. 


C. Ernährungsphysiologische Untersuchungen. 
1. Es wurden Fütterungsversuche mit Kulturen von D. rotundifolia 
in destilliertem Wasser gemacht, in denen nach 16monatiger Versuchs- 
dauer die ungefütterten Pflanzen teils eingegangen waren, teils kurz vor 
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dem Eingehen standen, während die gefütterten noch frisch waren und 
gut aussahen, aber im zweiten Sommer nicht geblüht haben. 

2. Versuche über die Ursache der Kalkfeindlichkeit des Sonnentaues 
führten zu keinem einheitlichen Ergebnis. 


D. Zytologische Untersuchungen. 

1. Es wurden von 7 Arten der Droseraceen die diploiden Chromo- 
somenzahlen festgestellt. Sie betragen für D. capensis 40, D. spathulata 
80, D. cistiflora 60, D. binata 32, D. regia 34 (hier nur eine Platte gezählt), 
Dionaea muscipula 32 und Drosophyllum lusitanicum 12. Damit haben 
sämtliche bis jetzt bekannten Chromosomenzahlen der Sektion Rossolis 
die haploide Grundzahl 10, während in den übrigen Sektionen andere 
Grundzahlen auftreten. 

2. Bei Drosophyllum tritt in der somatischen Platte ein Paar Tra- 
banten auf. 

3. Ein Chromosomenzerfall bei D. pygmaea ist unwahrscheinlich. 

4. Die Kernteilung geht innerhalb der Familie der Droseraceen in 
verschiedener Weise vor sich. Bei Drosophyllum ist der normale Modus 
vorhanden. Bei Drosera findet die Bildung der Chromosomen an der 
Kernwand statt, ohne daß dabei ein Spiremstadium auftritt. Bei Dionaea 
werden die Chromosomen wie bei Drosera gebildet, doch treten sie hier 
zu einem Spirem zusammen. 


Herrn Professor WINKLER, meinem hochverehrten Lehrer, möchte ich 
für die Anregung zu dieser Arbeit und ihre Leitung meinen herzlichsten 
Dank aussprechen. Ebenso danke ich Herrn Professor KLEBAHN und 
Herrn Professor IRMSCHER für mannigfache Anregungen, auch Herrn Dr. 
SCHWARZE für Unterstützung in technischen Dingen und Herrn Ober- 
gärtner HILDEBRAND für die Pflege der Kulturen. 
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OSMOTISCHE UNTERSUCHUNGEN AN FARNPROTHALLIEN. 
Von 
S. A. ELFRIEDE GRATZY-W ARDENGG. 
Mit 7 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 10. Dezember 1928.) 
Einleitung. 

Die bereits mehrfach studierten Regenerationserscheinungen der 
Farnprothallien (Nacar 1914, LINSBAUER 1925, 1926, BöRGER 1926 
usw.) führten zu dem Ergebnis, daß wohl jeder einzelnen Zelle die volle 
Regenerationsbefähigung zukommt, daß sich aber isolierte Zellkomplexe 
verschieden verhalten, je nach der Region, der sie entstammen. Stehen 
sie mit dem Scheitelmeristem in lebendem Zusammenhang, so erfolgt 
ein bloßes Weiterwachsen, während Zellgruppen, deren Kontinuität mit 
meristematischen Anteilen gestört ist, zu Regeneraten auswachsen. 
LinsBAUER betrachtet daher die embryonalen Gewebe als Attraktions- 
zentren der zum Wachstum notwendigen Stoffe. 

Wenn diese Anschauung richtig ist, müßte sie sich durch Unter- 
suchungen der osmotischen Verhältnisse stützen lassen. Der Fall wäre 
gerade durch die Einfachheit im anatomischen Aufbau der Farnpro- 
thallien von Interesse. Von vornherein wäre man jedenfalls eher geneigt 
anzunehmen, daß die morphologisch und potentiell gleichwertigen Zellen 
auch in osmotischer Hinsicht einander gleichen. Das Prothalliengewebe 
schien auch besonders geeignet, etwaige Änderungen der osmotischen 
Werte im Zusammenhang mit mechanischen Verletzungen und Regene- 
rationsvorgängen nachzuweisen. 


Material und Kulturmethode. 


Vorliegende Untersuchung wurde mit Prothallien von Nephrodium filix mas 
(L.) RıcH. und Struthiopteris germanica WILLD. durchgeführt. Die Sporen von 
Nephrodium büßten etwa 6 Monate nach der Reife (Ende November) schon ihre 
Keimfähigkeit vollständig ein, während die von Struthiopteris den ganzen Winter 
hindurch bis zum nächsten Herbst keimfähig blieben. Wegen des späteren Reife- 
eintrittes dieses Farnes wurden seine Sporophylle erst im November abgenom- 
men. Über Keimfähigkeit der Farnsporen siehe FıscHz& (1911), Dörr (1927) 
und GERHARDT (1927) und die dort angeführte Literatur. 

Mit einem groben Pinsel wurden die Sporen in die Kulturschalen gesät. Durch 
Veränderung des Abstandes zwischen Pinsel und Nährboden ließ sich die Dichte 

















der Saat regeln. Die Prothallien wurden entweder auf Agar! in sterilisierten 
Petrischalen oder auf Torfmull in großen Kulturschalen aus Ton gezogen. Der 
Torfmull wurde vor Gebrauch gekoeht, um das Austreiben unerwünschter Moos- 
sporen und dergleichen zu verhindern. Um nachträgliche ,, Unkrautinfektion“ zu 
vermeiden, waren die Kulturgefäße mit Glasscheiben bedeckt. Bakterien und 
Pilze konnten auf diese Weise natürlich niche ferngehalten werden; ihre Entwick- 
lung war aber nur selten störend. Die Torfkultur wurde hauptsächlich dann an- 
gewendet, wenn nur große Prothallien benötigt wurden, welche ohne Schaden 
von den anhaftenden Bodenteilchen gereinigt werden konnten. Auch die Zucht 
auf mit Nährlösung getränktem Filtrierpapier gelang gut. Die ersten Entwick- 
lungsstadien konntenallerdings nur vonden Agarkulturen unbeschädigtgenommen 
werden; diese haben überdies den Vorteil, daß sie sich leicht mikroskopisch 
durchmustern lassen. Wasserkulturen bieten manche Vorzüge (FiscHEer 1911, 
1912), bei schwerer Kultur entwickeln sich nur ameristische Prothallien, oder 
sie beharren im Fadenstadium (ScHINDLER 1925). Sehr geeignet ist der Vor- 
gang, den auch Czasa (1924) empfiehlt, ,,die Sporen in Nährlösung keimen zu 
lassen . . . und mit dieser Lösung dann den Torf zu bespritzen“. Auf diese Weise 
erhält man sehr dünne Saaten. 

Nach den Befunden mehrerer Forscher über den Einfluß der Nährlösung auf 
den osmotischen Wert (WIELER 1887, MAYENBURG 1901, URSPRUNG und BLUM 
1916c, Guruirr 1918, BicHer 1920, LunpecÄrRDH 1925, ScHINDLER 1925 usw.) 
war es geboten, auf möglichste Gleichheit der Außenkonzentration bei allen Kul- 
turen zu achten. Wie sich im Laufe der Untersuchungen herausstellte, scheint 
das Torfmullwasser in der Wirkung auf den osmotischen Wert der Farnprothallien 
ziemlich gleich zu sein wie eine Nährlösung nach Kor in 10—20facher Ver- 
dünnung?. 

Die Kulturschalen wurden ‚teils an ‚einem ostseitig gelegenen Fenster, teils 
im Gewächshaus des pfl phy gischen Institutes aufgestellt und vor di- 
rektem Sonnenlicht geschützt. 

Die Vorkeime beider Gattungen zeigten unter diesen Bedingungen die für 
Polypodiaceen charakteristische Entwicklung, wie sie besonders ausführlich von 
Dörr (1927) und GERHARDT (1927) beschrieben ist. (Siehe dort auch die ein- 
schlägige Literatur.) Zur Orientierung folge eine kurze Übersicht: 

Die Sporen keimen zu einem mehrzelligen Faden (,,Protonema- oder Faden- 
stadium“), der je nach der Lichtstärke früher oder später das Flächenwachstum 
beginnt (vgl. Kress 1916/1917). Durch das stärkere Wachstum der Seitenteile 


S. A. E. Gratzy-Wardengg: 








1 15 g Trockengewicht von Agar-Agar wurden in Wasser aufgeweicht, dann 
mit 10%iger Knorscher Nährlösung versetzt und das Ganze auf 1000 ccm mit 
destilliertem Wasser aufgefüllt. 

2 In einem Zehntel Knopscher Nährlösung, das ist 10%, gediehen die Pro- 
thallien recht gut. Auf Agarböden mit höherer Konzentration (20—30% ) blieben 
sie in ihrer Entwicklung bedeutend zurück, in halbverdünnter Nährlösung (50%) 
haben sich nur winzige Kümmerformen gebildet. Wenn also im allgemeinen die 
10%ige Konzentration schon sehr stark ist, so erscheint mir die von I. Nacaı 
(1914, S. 287) mit 0,5—0,001% angegebene wohl kaum genügend: dies entspräche 
doch einer 200—100 000fachez Verdünnung! Die bezüglichen Angaben bei KLEBS 
(1916, S. 11) und LinsBaver (1925, S.26) dürften auf einem Druckfehler be- 
ruhen, da beide Autoren tatsächlich mit 0,1 Knop, das ist 10%, gearbeitet haben. 
(KLess, I. c. alle übrigen Stellen, z. B. S. 13, 16, 23, 36, 37, 44,51... ., LINSBAUER 
nach freundlicher mündlicher Mitteilung.) Ebenso halte ich auch Nacaıs Lö- 
sungen für 5—0,01%ig, also 0,5—0,001 Knor. 
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(„Flügel“) kommt die Scheitelzelle in den Herzausschnitt zu liegen. Unmittelbar 
dahinter befindet sich das Meristem, das bei älteren Exemplaren in die mehr- 
schichtige ,,Mittelrippe“‘ oder den ,,Archegonialpolster“ übergeht. Der basale 
Teil trägt unterseits die Rhizoiden. Bei Nephrodium-Prothallien treten schon 
nach den ersten Längsteilungen Randpapillen mit einzelligen Haaren auf, deren 
apikaler Teil meist von einer gelblichen Sekrethaube umgeben ist. Die Haare 
sind auch über die Fläche verstreut. Ferner sind die Rhizoiden von Nephrodium 
farblos, die von Struthiopteris hingegen schwach sienabraun. Im übrigen, insbe- 
sondere im osmotischen Verhalten, stimmen die Prothallien der beiden Gattungen 
überein. Was die Lage der Geschlechtsorgane anbelangt, so hat sie für meine 
Untersuchungen keine Bedeutung. Es sei hier auf die einschlägige Literatur- 
angabe in Doupps ausführlicher Arbeit verwiesen und nur hervorgehoben, daß ich 
in der Mehrzahl der Fälle zwittrige Formen erhielt. Bei diesen stehen die An- 
theridien auf der ganzen Mittelrippe und teilweise noch auf den Flügeln, die 
Archegonien nur im obersten Teil, einige Zellreihen von der Herzbucht entfernt. 
Bei normalen Exemplaren bilden sich die Sexualzellen auf der Unterseite; werden 
aber abgeschnittene Stücke weiterkultiviert, so können sich beiderseits Anthe- 
ridien bilden, meist geschieht es auf der gegen die Unterlage geneigten Fläche. 
Die jüngeren Prothallien erscheinen deshalb als männlich, weil sich zuerst die 
Antheridien, in einem späteren Alter erst die Archegonien entwickeln. Rein weib- 
liche Exemplare traf ich selten und nur bei alten Stadien an. Daß dies auf Zu- 
fälligkeiten in Kulturbedingungen und nicht auf habitueller Diözie der Polypodia- 
ceen beruht, hat Czaza (1924) betont (vgl. auch WuisT 1910 und Morrrer 1910). 





Methode zur Bestimmung des osmotischen Wertes. 

Bezüglich der Terminologie über die osmotischen Zustandsgrößen der Zelle 
verweise ich eingangs auf die grundlegenden Arbeiten von Hörter (1920) und 
URSPRUNG und BLum (1920). Unter osmotischem Wert wird wie bei den ge- 
nannten Forschern der bei Grenzplasmolyse gefundene Rohrzuckerwert der 
Zelle verstanden. 

Wegen der unregelmäßigen Zellgestalt ließ sich weder die plasmometrische 
Methode von Hörer (1917), noch ihre Modifikation nach Prit (1923) anwen- 
den, sondern es mußte der osmotische Wert mit Hilfe der Grenzplasmolyse nach 
DE VRIEs (1884) bestimmt werden. Als Plasmolytikum wurde ausschließlich 
chemisch reine Saccharose benutzt, die von der „Österreichischen Heilmittel- 
stelle‘ bezogen wurde. Wegen der Durchlässigkeit des Plasmas für Salpeter kam 
dieser hier nicht in Betracht. Bezüglich des Rohrzuckers vermuteten die meisten 
Untersucher eine Permeabilität, „wenn sie auch sehr gering zu sein scheint“ 
(Firtine 1917). Ursprung und Brum (1924) und Beck (1926) behandeln in 
jüngster Zeit die maßgebenden Fragen bei der Wahl des Plasmolytikums und 
finden, daß der Rohrzucker den Anforderungen am besten entspricht. LEPEScH- 
KIN (1925) schließt, ,,daB das Protoplasma (für Rohrzucker) nur wenig permeabel 
ist; wenigstens ist diese Permeabilität so klein, daß die Zuckermenge, die viel- 
leicht doch in den Zellsaft eindringt, durch den Austritt der Zellsaftstoffe nach 
außen gedeckt wird“. HÔrLER (1926) fand, daß das Plasma pflanzlicher Zellen 
für Zucker in plasmometrisch nachweisbarem Grade permeabel ist. In Rohr- 
zucker geht die Plasmolyse sehr langsam zurück, entsprechend einer stündlichen 
Aufnahme von etwa 60—90.10-5 GM bei Gentiana oder von 100—160.10-5 GM 
bei Majanthemum (vgl. auch FLEIscHmanN 1928). Obwohl mit Farnprothallien 
bisher diesbezüglich noch keine Versuche gemacht wurden, so darf man wohl 
annehmen, daß auch bei diesem Material die minimalen Mengen des permeieren- 
den Zuckers weit unter der Fehlergrenze der osmotischen Messungen liegen. 
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Die Stammlösungen wurden volummolar hergestellt, und zwar zu einem, bzw. 
einem halben Mol : 34,2 g (17,1 g) Rohrzucker wurden in MeBkôlbchen gelöst 
und diese dann auf 100ccm mit destilliertem Wasser nachgefiillt. Die einzelnen 
Konzentrationen wurden auf ein Hundertstel Mol abgestuft und mit groBer 

für jede Versuchsreihe neu hergestellt, die Lösungen also immer nur 
einmal benutzt. Auch die Stammlösungen wurden nie länger als zwei Tage ver- 
wendet und in der heißen Jahreszeit je nach Bedarf täglich neu bereitet. 

Die zu untersuchenden Prothallien kamen in kleine Wägegläschen von 
10ccm Inhalt mit eingeschliffenem Deckel. Durch die verhältnismäßig große 
Menge der Lösung wurde die Fehlerquelle einer allfälligen Verdunstung ausge- 
schaltet. Bei dieser Methode ging von den jüngsten Entwicklungsstadien der 
mikroskopischen Kleinheit wegen eine große Zahl Vorkeime verloren, doch 
wurde diese Unannehmlichkeit in Kauf genommen, um durch die übereinstim- 
mende Behandlung aller Entwicklungsstadien sicher richtige Vergleichswerte 
zu finden. 

In den Wägegläschen blieben die Prothallien 2 Stunden, weil die Plasmolyse 
in Zucker langsam einsetzt. In der Literatur wird oft auf diesen Umstand hinge- 
wiesen (FITTING 1911, 1915, 1917: bis 2 Stunden; HÔFLER |. c.: 1—2 Stunden; 
URSPRUNG und seine Mitarbeiter: 2 Stunden usw.). Bucx (1926) gibt z. B. für 
die Blattschnitte von Hedera helix als Mindestmaß 35—45 Minuten an, nach wel- 
chen erst richtige Ablesungen erfolgen können. Das plasmolytische Gleichgewicht 
in Rohrzucker wird schon deshalb später erreicht als in KNO,, weil die Diffusions- 
geschwindigkeit des Zuckers viel geringer ist als die des Salpeters (FITTING 1917). 
In den vorliegenden Versuchen durfte um so weniger der Zeitraum abgekürzt 
werden, nach welchem die Ablesungen gemacht wurden, als bei den ganzen, un- 
verletzten Prothallien auch die Kutikula dem Eindringen der Lösung ein Hinder- 
nis bereitet. Dies geht daraus hervor, daß die Plasmolyse stets zuerst entweder 
in den Rhizoiden beginnt und sich von dort her in den Prothalliumkörper hin- 
ein fortpflanzt, oder von verletzten Stellen aus. Nach 2 Stunden jedoch ist die 
Plasmolyse sicher perfekt. Während der Dauer derselben wurden die Prothal- 
lien annähernd denselben Licht- und Temperaturbedingungen unterworfen wie 
vorher. 

Bei osmotischen Untersuchungen ist auf manche Fehlerquellen Rücksicht zu 
nehmen. So ist zu bedenken, daß „kleine und besonders kugelige Zellen weniger 
genaue Werte ergeben, indem der zur Abhebung des Plasmas nötige Konzentra- 
tionsüberschuß der Außenlösung mit der Kleinheit der Zelle wächst‘ (URSPRUNG 
und Brum 1916a). Dies ist der Fall bei dem Meristem der Prothallien; „doch 
könnte bei Berücksichtigung dieser Fehlerquelle die Ungenauigkeit nie so groß 
werden, daß die Resultate deshalb in Frage gestellt würden‘ (PRINGSHEIM 1906). 

Frrrine (1917b) macht noch auf jene Fehlerquelle aufmerksam, welche durch 
die Exosmose bei der grenzplasmolytischen Methode unterlaufen kann, und hilft 
dem Übelstand durch ein Wässern der Schnitte vor dem Einlegen ins Plasmo- 
lytikum durch eine bis mehrere Stunden ab. Ich habe in einigen Vorversuchen 
die Prothallien entweder schwimmend oder untergetaucht sowohl in Leitungs- 
wasser, als auch in destilliertem durch verschieden lange Zeiträume gewässert, 
bevor sie in die Lösungen gelangten. In keinem Fall jedoch ließ sich der geringste 
Unterschied im Eintritt und in der Stärke der Plasmolyse gegenüber den unge- 
wässerten Kontrollexemplaren erkennen. Es wurde daher die Wässerung später- 
hin unterlassen. 

Der Umstand kommt noch als Fehlerquelle in Betracht, daß die den höchsten 
osmotischen Wert zeigenden Meristemzellen mehr Plasma enthalten als die übri- 
gen, bei der Plasmolyse aber die Plasmaentquellung eine Rolle spielt (WALTER 
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1926). Ferner ist zu bemerken, daB der bei Grenzplasmolyse bestimmte osmo- 
tische Wert etwas größer ist als der im w gesättigten Zustand der Zelle!. 





A. Versuche mit unverletzten Prothallien. 
1. Kulturen im Licht. 
a) Bei normaler Temperatur. 


Die Größe und Form jedes Prothalliums hängt in hohem Grade von 
äuBeren Faktoren ab, wie Licht, Temperatur, Luft- und Bodenfeuchtig- 
keit, den Nährsalzen usw. (Kress 1916, 1917, Nacaı 1914, SCHINDLER 
1925). Im Laufe der 
Untersuchungen er- 
gab sich, daß der os- 
motische Wert gleich 
ist bei gleichgroßen 
Exemplaren, ob sie 
nun rasch herange- 
wachsen waren und 

relativ jung oder 
mehrere Wochen äl- 
ter, dabei im Wachs- 
tum zurückgeblieben 
waren. Die Sporen 
keimen auch nicht 

immer gleichzeitig 
(FIiscHER 1911a, b,  Abb.1. Schema der Entwicklung eines Farnprothalliums (Poly- 
Oxara 1921); in den Peine, safe. co A ngs 
Struthiopteris-Kultu-  gestrichelten Linien deuten die Abgrenzung der fünf Zonen an. 
ren, die kräftig ent- Bei d ist die er durch Punktierung ge- 
wickelte 4 Monate 
alte Prothallien enthielten, sah ich noch manche keimende Sporen. Auch 
mit „Kümmerformen‘ (vgl. Czasa 1921, 1922, 1924) muß man rechnen, 
die sich trotz ihres verhältnismäßig hohen Alters osmotisch wie junge 
erweisen. 

Um die Ergebnisse der Messungen in Tabellen übersichtlich zu- 
sammenzufassen, traf ich deshalb zunächst eine Einteilung nach in Größe 
und Gestalt zum Ausdruck kommenden Entwicklungsstadien. Demnach 
ergibt sich für die Entwicklung der Vorkeime nach dem Schema der 
Abb. 1: 

1. Prothallien im Fadenstadium (,,Fäden‘, a), 

2. Prothallien, in Flächenwachstum übergegangen (,„junge‘‘, 5), 





1 Dies alles jedoch ändert nichts an der später zu besprechenden Tatsache 
des osmotischen Gefälles, sondern bedingt höchstens, daß es um einen minimalen 
Betrag zu hoch angenommen wurde. 
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3. Prothallien, in der Anlage der Sexualorgane begriffen (,,mitt- 
lere‘‘, c), 

4. Prothallien mit einem Embryo, bzw. mit dem ersten Blatt des Farn- 
wedels (,,alte“, d; die mehrschichtige Mittelrippe ist durch Punkte an- 
gedeutet). 

Für jedes Stadium wieder ist der osmotische Wert innerhalb eines 
Individuums verschieden. Es ließ sich in jedem Prothallium eine Anzahl 
von Zonen unterscheiden, deren Zellen annähernd denselben osmotischen 


822 






Abb. 2. Halbschematische Darstellung des Plasmolysegrades innerhalb eines Farnprothalliums. 
Weiß = nicht plasmolysiert, punktiert = Grenzplasmolyse, schwarz = höherer Plasmolysegrad. Die 
darüberstehenden Zahlen bedeuten die Konzentration des Lösungsmittels in Mol. 


Wert zeigten. Man erhielt z. B. in den verschiedenen Konzentrations- 
stufen ähnliche Bilder, wie sie auf Abb.2 in halbschematischer Aus- 
führung wiedergegeben sind. Die Zellen der punktierten Zone wiesen in 
der darüberstehenden molaren Lösung Grenzplasmolyse auf, die Zellen 
der schwarzen Zone plasmolysierten stärker, während die übrigen (an der 
weiß gebliebenen Stelle) noch keine Plasmolyse erkennen ließen. 

Diese Einteilung in Zonen kommt in den folgenden Tabellen zum Aus- 
druck und ist im Schema der Abb. 1 (I—V) durch Linien gekennzeichnet. 
Freilich ergaben sich auch Übergänge zwischen den Zonen und manch- 
mal geringe individuelle Verschiedenheiten. 

Beck (1926) nennt unter den Einflüssen, welche Abweichungen im 
osmotischen Wert bewirken, die Kapazität der Zelle, die elastischen Kon- 
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stanten der Wand, den Sattigungsgrad der Zelle zur Zeit des Versuches, 
die Ausdehnung und den Druck, verursacht durch die Nachbarzellen, 
wenn einzelne von ihnen ihr Volumen ändern usw. Machten sich in den 
vorliegenden Untersuchungen gréBere Verschiedenheiten im Vergleich 
der Individuen untereinander bemerkbar, so waren sie von einem etwas 
weiter fortgeschrittenen Entwicklungsstadium des einen Exemplares ab- 
hangig. Manchmal stimmten die osmotischen Werte von den Meristemen 
scheinbar gleichgroßer Prothallien nicht überein; bei näherer Betrach- 
tung war deutlich zu erkennen, daß die einen oder anderen davon in der 
Entwicklung um einige Zellreihen voran waren. Mit geometrischer Ge- 
nauigkeit konnten jedoch die gleichgroßen Stücke nicht herausgesucht 
und zum Vergleich herangezogen werden. All diese Unterschiede sind 
aber zu gering, als daß ich deshalb eine größere Anzahl Zonen hätte auf- 
stellen oder die vielen Entwicklungsstadien voneinander trennen müssen, 
was besonders in den Tabellen zu keiner klaren Übersicht geführt hätte. 

Um einen raschen Vergleich zu ermöglichen, wurden die Zonen in den 
verschiedenen Stadien gleichsinnig numeriert. Wenn mit I in den Faden- 
stadien die Basalzelle allein bezeichnet ist, so gilt I bei den älteren Pro- 
thallien für den ganzen unteren Teil. In späteren Entwicklungsstufen 
ist nicht bloß ein Herzausschnitt um das Meristem ausgebildet, sondern 
die Seitenränder überwuchern den Basalteil und lassen dort ebenfalls eine 
Bucht entstehen. Die Mittelrippe, die aus 2—5 Zellschichten besteht, 
während die übrigen Teile einschichtig sind, trägt bei alten Exemplaren 
auch eine Unmenge von entleerten Antheridien, unbefruchteten Arche- 
gonien und anderen abgestorbenen Zellen, die alle durch starke Bräunung 
kenntlich sind und die mikroskopische Untersuchung dieser Stellen un- 
gemein erschweren; deshalb sollen sie von den ‚Zonen‘ ausgeschaltet 
sein. Bei sehr alten Exemplaren, die schon einen wohlentwickelten Sporo- 
phyten trugen, entsprach .die Ansatzstelle um diesen osmotisch dem 
Meristem in jüngeren Stadien. Hier konnte meist nicht mehr die V- 
Zoneneinteilung beibehalten werden und es ist dann nur mehr die Stelle 
des niedrigsten osmotischen Wertes mit I (in den Flügelrändern) und die 
des größten mit V bezeichnet. 

Zum Fadenstadium ist folgendes zu bemerken: In der Tabelle 1 
(S. 314) wurden aus den Protokollen nur jene Fäden herausgegriffen, die 
sich auf das Fünfzellenstadium beziehen. Wenn man damit die Zahlen 
vergleicht, die man von 2—4zelligen Fäden erhält, so ergibt sich eine 
deutliche Übereinstimmung im Werte der mit derselben Zonennummer 
bezeichneten Zelle im Fünfzellenstadium. Es wäre dann der osmotische 
Wert der Spitzenzelle jeweils gleich mit den Werten der Zelle II, III oder 
IV. Bei längeren Stücken bis zu 8—10 Zellen verteilt sich der Wert einer 
Zone auf etwa zwei Zellen (vgl. Abb. 1, a). Dies gilt natürlich nur für die 
Tabellen; in Wirklichkeit kommen manchmal Schwankungen von 0,01 














8. A. E. Gratzy-Wardengg: 
Tabelle la (Sommerwerte). Prothallien im Fadenstadium. 






































Ss 8 8 N? N N 
V. 0,26 0,26 0,27 0,27 0,26 0,25 
IV. 0,26 0,24 0,25 0,25 0,24 0,25 
II. 0,24 0,22 0,25 0,23 0,22 0,23 
IL 0,22 0,22 0,23 0,21 0,20 0,21 
L 0,20 0,20 0,21 0,21 0,20 0,19 
Gefälle: 30% 30% 29% 29% 30% 32% 
Tabelle 1b (Winterwerte). 
8 8 8 8 8 N N N 
V. 0,31 0,30 | 0,32 | 0,29 | 0,32 | 0,31 0,30 | 0,30 
IV. 0,27 | 0,28 | 0,30 | 0,27 0,29 | 0,29 | 0,28 | 0,28 
II. 0,25 | 0,26 | 0,28 | 025 | 0,27 0,27 0,26 | 0,28 
IL. 0,23 | 0,24 | 0,26 | 0,25 | 0,25 | 0,25 | 0,26 | 0,26 
L 0,23 | 0,24 | 0,24 | 0,23 | 0,25 | 0,23 | 0,23 | 0,24 
Gefälle: 35% | 20% | 33% | 26% | 28% | 35% | 30% | 20% 


























Mol vor, wie sich aus der später zu besprechenden Tatsache des Gefälles 
von selbst ergibt. — Längere Fäden findet man unter normalen, guten 
Beleuchtungsverhältnissen überhaupt nicht. Meist setzt das Flächen- 
wachstum schon bei der 4.—5. Zelle unter günstigen Lichtbedingungen 
ein. (Man vergleiche die ausführliche Arbeit über dieses Kapitel von 
Kress 1916/17.) Wenn mit dem Auftreten einer Scheitelzelle das 
Flächenwachstum beginnt, dann steigen die Werte in den oberen Zellen 
an und sind immer am größten in der Scheitelzelle selbst, bzw. im um- 
gebenden Meristem. 

In jeder Versuchsreihe wurden pro Lösung etwa 15, manchmal bis zu 30 Pro- 
thallien untersucht und die Zellen, Zellreihen oder Zonen mit isotonischem Zell- 
saft festgestellt. Die Zahlen ergeben sich aus mehreren Messungen, im ganzen 
beiläufig aus 50 000. 

Zur Kontrolle wurden manchmal dieselben Exemplare durch alle Konzentra- 
tionsstufen geführt. Dieser Vorgang bereitet wegen der Kleinheit des Objektes 
ungemeine Schwierigkeiten, und es ist mit 75—90% Verlusten zu rechnen. Deshalb 
wurde in allen abgestuften Lösungen neues Material verwendet. Immerhin gilt 
wegen der fast vollständigen Übereinstimmung der einzelnen Pflänzchen im 
osmotischen Wert jede Vertikalkolonne in den Tabellen als Typus für ein In- 
dividuum. 

Die Zahlen der Horizontalreihen besagen, in welchen Konzentrationen 
die betreffenden Zellen, bzw. Zonen, Grenzplasmolyse erkennen ließen, 
bedeuten also deren osmotischen Wert, den ich mit URSPRUNG und BLUM 


1 S = Struthiopteris germanica. 
2 N = Nephrodium filix mas. 
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und Hérizr als 0, (=osmotischer Wert bei Grenzplasmolyse!) be- 
zeichne. Sie stellen Durchschnittswerte aus den 15—30 durchmusterten 











































































































Prothallien dar. 
Tabelle 2a (Sommerwerte). Junge Prothallien. 
8 8 N N N N 
V. 0,30 0,30 0,31 0,29 0,30 0,30 
IV. 0,29 0,29 0,30 0,28 0,29 0,28 
IH. 0,25 0,28 à 0,29 0,26 0,27 0,28 
IL. 0,23 0,26 0,25 0,24 0,21 0,22 
L 0,19 0,20 0,21 0,20 0,19 0,20 
Gefälle: 58% 50% 48% 45% 58% 50% 
Tabelle 2b (Winterwerte). 
8 8 8 8 8 N N 
V. 0,35 0,36 0,38 0,37 0,39 0,36 0,36 
IV. 0,31 0,32 0,31 0,28 0,33 0,32 0,32 
IH. 0,27 0,28 0,27 0,26 0,27 0,28 0,29 
I. 0,25 0,26 0,27 0,26 0,26 0,25 0,26 
L 0,23 0,24 0,25 0,24 0,25 0,23 0,24 
Gefälle: 52% 50% 52% 54% 56% 57% 50 % 
Tabelle 3a (Sommerwerte). Mittlere Prothallien. 
8 8 8 8 N N N N N 
V. 0,33 | 0,34 | 0,31 | 0,35 | 0,34 | 0,33 | 0,36 | 0,37 | 0,34 
IV. 0,25 | 0,27 | 0,24 | 0,25 | 0,27 | 0,25 | 0,28 | 0,28 | 0,33 
II 0,23 | 0,26 | 0,23 | 0,23 | 0,24 | 0,24 | 0,26 | 0,26 | 0,29 
IL 0,22 | 0,23 | 0,21 | 0,22 | 0,22 | 0,22 | 0,24 | 0,24 | 0,25 
E 0,21 | 0,21 | 0,20 | 0,21 | 0,21 | 0,20 | 0,22 | 0,22 | 0,21 
Gefälle: 57% | 62% | 55% | 67% | 62% | 65% | 64% | 68% 62% 
Tabelle 3b (Winterwerte). 
8 8 8 8 8 N N N 
V. 0,36 0,37 0,38 0,38 0,39 0,39 0,40 0,39 
IV. 0,31 0,35 0,32 0,36 0,37 0,31 0,33 0,32 
II. 0,27 0,31 0,28 0,32 0,31 0,29 0,29 0,28 
IL. 0,25 0,27 0,26 0,28 0,27 0,27 0,27 0,26 
L 0,23 0.23 0,24 0,24 0,23 0,25 0,25 0,24 
Gefälle: 57% | 61% | 58% | 58% | 70% | 56% | 60% | 63% 



































8. A. E. Gratzy-Wardengg: 
Tabelle 4a (Sommerwerte). Alte Prothallien. 















































8 8 8 8 8 N N N N N 
V. | 0,49 | 0,49 | 0,48 | 0,50 | 0,50 | 0,48 | 0,45 | 0,47 | 0,48 | 0,51 
IV. 0,35 | 0,32 | 0,30 | 0,30 | 0,31 | 0,37 | 0,39 | 0,40 | 0,40 | 0,38 
II. 0,32 | 0,30 | 0,27 | 0,28 | 0,29 | 0,30 | 0,32 | 0,33 | 0,32 | 0,29 
IL | 0,27 | 0,24 | 0,24 | 0,25 | 0,23 | 0,24 | 0,25 | 0,28 | 0,25 | 0,24 
I. | 0,20 | 0,21 | 0,22 | 0,20 | 0,21 | 0,21 | 0,21 | 0,20 | 0,21 | 0,20 
Gefälle:| 145% | 133% | 118% | 150% | 138% | 129% | 114% | 135% | 129% | 155% 

Tabelle 4b (Winterwerte). 

8 8 8 8 N N N N 

a. 0,67 | 0,59 | 0,67 | 0,66 | 0,62 | 0,68 0,67 | 0,69 

IV. 0,42 | 0,47 | 0,48 | 0,46 | 0,40 | 0,48 0,44 | 0,47 

III. 0,37 | 0,35 | 0,38 | 0,39 | 0,35 | 0,39 0,40 | 0,41 

IL. 0,32 | 0,30 | 0,31 0,34 | 0,31 0,33 | 0,34 | 0,34 

L 0,27 | 0,27 | 0,28 | 0,26 | 0,27 0,26 | 0,26 | 0,28 
Gefälle: 148% | 119% | 140% | 154% | 130% | 162% | 158% | 146% 


























Aus Tabelle 1 (a, b) ist klar zu ersehen, wie schon in den ersten Ent- 
wicklungsstadien der Farnprothallien der osmotische Wert der Zellen von 
der Basis zur Spitze ansteigt. Die Unterschiede von Zelle zu Zelle sind 
gering; etwa 0,02 Mol, und nicht konstant. Die Werte der dazwischen- 
liegenden Zellen schließen sich manchmal dem der Basalzelle an (4. und 
5. Kolonne), manchmal stimmen die oberen fast mit dem der Spitze über- 
ein (1. und 6. Kolonne). Diesen Fall habe ich dann beobachtet, wenn die 
Spitzenzelle eben erst ihre Teilung beendet hatte und in der Größe mit 
der Tochterzelle gleich war. 

Um relative Vergleichswerte zu erhalten, berechnete ich das @efälle 
in Prozenten, und zwar so, daß ich stets die Basis (I. Zone) zum Aus- 
gangspunkt der Berechnung machte. (Dabei wurde die erste Dezimal- 
stelle auf eine Einheit abgerundet.) Die Basiswerte betragen hiermit 
100%. 

Der Zuwachs im O, beträgt nun im ersten Beispiel 0,06 Mol, das sind 
30% vom Grundwert (0,20 Mol). In der Basis bleibt sich überraschender- 
weise der osmotische Wert ziemlich gleich bei allen Prothallien in sämtlichen 
Entwicklungsstufen, sofern sie denselben Temperaturen unterworfen 
waren; die Spitzenzellen, bzw. die Meristeme, differieren untereinander 
je nach dem Alter. Weil mit dem prozentuellen Gefälle der osmotische 
Wert aller Stadien verglichen werden kann, sagt gerade dieses mehr als 
der absolute Wert, in Mol angegeben. 

Während der Versuche stellten sich beachtenswerte Differenzen her- 
aus, derart, daß in den Tabellen die Sommerserien von denen der kälteren 
Monate getrennt werden mußten. Wie zu sehen, steigt der Wert im 
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Winter an, in der Basis um 3—4, in der Spitzenzelle bis zu 5 Hundertstel 
Mol (vgl. Tabelle la und 1b, 8. 314). Mit erstaunlicher Genauigkeit bleibt 
hierbei das prozentuelle Gefälle konstant. 

Gehen wir zur Betrachtung der zweiten Tabelle (S. 315) über, welche 
uns junge Prothallien vorführt, die noch keine Antheridien trugen, also bei 
gewöhnlicher Kultur ungefähr im Alter von 3—5 Wochen standen. Die 
Funktion der Spitze hat eine Scheitelzelle und ein um den Herzausschnitt 
gelegenes Meristem übernommen (JAKOWATZ 1901, Lampa 1901, Dörr 
1927, GERHARDT 1927). Es ist die Zeit des schnellsten Wachstums, des- 
halb war große Vorsicht geboten, nur gleiche Stadien zu je einer Messung 
zu verwenden. Die Basalwerte stimmen mit denen der jüngeren Exem- 
plare auf Tabelle 1 überein, sowohl im Sommer, als auch im Winter ; das 
Meristem aber plasmolysiert erst in höherer Konzentration. Daraus er- 
gibt sich ein stärkeres Gefälle, das noch mehr ansteigt, wenn die Pro- 
thallien mit 5—7 Wochen die Sexualorgane ausbilden (siehe Tabelle 3), 
außerordentlich hohe Zahlen aber in den alten Vorkeimen erreichen kann 
(Tabelle 4). Ich betone kann, aber nicht muß. Dies hängt vom Zufall 
der Befruchtung ab. Werden die Kulturen nicht von oben her begossen 
und steigt das Wasser kapillar von unten bis zu den Rhizoiden, so fehlt 
den Spermatozoiden das flüssige Medium, es bilden sich zwar nebst zahl- 
reichen Antheridien viele Archegonien, aber keines gelangt zur Befruch- 
tung. Deshalb wachsen die Vorkeime weiter und solche von 15 mm 
Breite sind keine Seltenheit. Ich verweise hier auf die Arbeit MoTTIERs 
(1927), der ,,Riesenprothallien‘ von unbegrenztem Wachstum erhielt, 
wenn er die Bildung von Sporophyten verhinderte. Ich ging in meinen 
Kulturen von anderen Gesichtspunkten aus wie MOTTIER und griff nie- 
mals künstlich in deren Entwicklungsgang ein (z. B. durch Abschneiden 
der Sporophyten). Es wäre aber interessant zu erfahren, ob in solchen 
4 Jahre alten Vorkeimen das Gefälle auf einer gewissen Höhe bleibt, an- 
steigt oder sinkt. 

Bildet sich schon im jugendlichen Alter des Vorkeimes ein Embryo 
aus, so stellt das Prothallium zwar nicht mit einem Schlag, aber doch 
bald, sein Wachstum ein (vgl. Morrie 1925). Die hohen osmotischen 
Werte im Meristem bleiben eine Zeitlang erhalten und das Gefälle wird 
in solchen Exemplaren, deren Chloroplasten den Aussaugungsvorgang 
erkennen lassen — (davon an anderer Stelle) — minimal im Vergleich 
mit unbefruchteten Altersgenossen. Das Gefälle beträgt hier nur mehr 
etwa 45% im Gegensatz zu 150%. Man vergleiche die beiden Tabellen 
4 und die zwei folgenden 5a und 5b. 

In manchen Fällen verringerte sich die Differenz fast um das Zehn- 
fache (von 0,20—0,23 Mol), betrug also nur mehr 15% (gegenüber 150%!). 
Doch war geeignetes Material für diese Messungen schwer zu beschaffen ; 
am besten konnten sie an jenen Exemplaren ausgeführt werden, bei 
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Tabelle 5a (Sommerwerte). Osmotischer Wert von sporophytentragenden 
alten Prothallien. 








8 8 8 N N 
0,30 0,29 0,30 0,28 0,31 
0,20 0,20 0,21 0,20 0,22 
50% 45% 43% 40% 41% 








Vv 
L 
Gefälle: 
Tabelle 5b (Winterwerte). 





8 8 N N 


8 
V. 0,37 0,37 0,38 0,36 0,39 
L 0,26 0,27 0,28 0,26 0,27 
Gefälle: 42% 37% 36% 38% 44% 


welchen die Chioroplasten der Flügelzellen eine stufenweise ,,regressive 
Degeneration“ zeigten :. Meist aber bestanden individuelle Verschieden- 
heiten zwischen den Zellen ein und derselben Zone. Die einen enthielten 
degenerierte Chloroplasten, andere waren von Bakterien und Pilzen in- 
fiziert, manche schienen normal, dazwischen lagen abgestorbene Zellen, 
von denen die Mehrzahl schon durch ihre braune Membran kenntlich 
war. Hier und da fanden sich gebräunte Zellen, die aber trotzdem Chloro- 
plasten mit viel Stärke führten, eingeschaltet; diese zeigten einen be- 
deutend höheren O,, etwa um 0,06 Mol. Durch solche ungünstige Verhält- 
nisse kam der Mangel eines richtigen Gefälles, bzw. das negative Gefälle, 
nicht so schön zum Ausdruck. 

Unter „negativem Gefälle‘ verstehe ich jene eigentümliche Um- 
kehrung, bei welcher der osmotische Wert nicht mehr normal von unten 
nach oben ansteigt, sondern von den Flügelrändern zur Mitte. Für die 
obersten Partien bedeutet es eine Umkehrung im eigentlichsten Sinne, 
weil die befruchteten Archegonien nicht in der Meristemzone liegen; sie 
befinden sich auf der mehrschichtigen Mittelrippe, etwas tiefer unter den 
jüngsten Zellen. Auffällig war diese Richtungsänderung dann, wenn der 
basale Teil der Vorkeime schon abgestorben war und in diesem Falle bei 
der Entnahme aus den Kulturen sich ablöste, so daß zur mikroskopischen 
Untersuchung eigentlich nur mehr die halbkreisförmigen vorderen Lap- 
pen gelangten, die an der Mittelrippe beim Sporophyten abgerissen waren. 

Im Prinzip bleibt sich jedoch jederzeit das Gefälle gleich : Der Strom 
der Nährstoffe wird zu dem Wachstumszentrum geleitet. Dort, wo der 
größte Stoffverbrauch herrscht, ist auch das Maximum des osmotischen Wer- 
tes zu finden ; bei sich entwickelnden Vorkeimen ist dieser Ort das Meristem, 
im fertigen Zustand sind es die Zellen, welche den rasch wachsenden Embryo 
umgeben. 

1 Über diese Erscheinung wird an anderer Stelle berichtet werden. 
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Der Gametophyt ist nur ein Vorstadium zu dem Sporophyten. Treibt 
dieser aus, 80 ist die Lebensaufgabe des ersteren erfüllt und, indem ihm 
die jungen Farnblättchen die wichtigsten Stoffe zum eigenen Aufbau ent- 
ziehen, verschwindet er mehr und mehr und die spärlichen braunen 
Überreste verfallen schließlich der Zersetzung; nach 5—8 Monaten ist 
vom Prothallium nichts mehr zu sehen. Wenn die Befruchtung ver- 
hindert wird, herrschen natürlich andere Verhältnisse ; das Prothallium 
scheint nach Mortrers (1927) Versuchen unbegrenztes Wachstum zu 
haben, wenn man die Sporophyten entfernt oder ihre Bildung von An- 
fang an verhindert. Unter natürlichen Bedingungen tritt dieser Fall wohl 
nie ein und die prämortale Abnahme des osmotischen Wertes im Vorkeim 
erscheint damit selbstverständlich. 


Die äußerste Zellreihe, die sogenannte ,,Scheitelkante“‘ um den Herz- 
ausschnitt herum, zeigte häufig einen etwas geringeren osmotischen Wert 
als der anstoßende übrige Meristemteil, dessen Zellen sich in lebhafter 
Teilung befanden. Auf Abb. 2 ist dies in den beiden letzten Bildern er- 
sichtlich gemacht. Die Lösung von 0,36 Mol ist mit der Scheitelkante 
isotonisch, während sie für das innere Meristem noch hypotonisch er- 
scheint. Ähnlich liegen die Verhältnisse bei 0,38 Mol, in welcher Kon- 
zentration auch schon alle Meristemzellen Grenzplasmolyse erkennen 
lassen ; die Scheitelkantenzellen wiesen hingegen schon einen stärkeren 
Plasmolysegrad auf und sind deshalb durch schwarze Farbe gekenn- 
zeichnet. Die hier angegebenen Lösungen gelten natürlich nur für mitt- 
lere Vorkeime, wie aus der Tabelle 3a zu ersehen ist. 


b) Bei extremen Temperaturen. 


Die Farnprothallien reagieren schon bei einer Temperaturerniedrigung 
um einige Grade mit Erhöhung des osmotischen Wertes, 50 daß, wie schon 
früher erwähnt wurde, eine Zweiteilung der Tabellen vorgenommen werden 
mußte, denn die Zimmertemperatur schwankte im Laufe des Jahres und 
im Winter sank auch die Wärme des Gewächshauses nach Mitternacht. 

Zur näheren Untersuchung dieses Verhaltens wurde folgende An- 
ordnung getroffen: Im Dezember 1926 kamen einige Kulturen in einen 
ungeheizten Raum des Institutes, woselbst sie durch einige Wochen bei 
einer mittleren Temperatur von 70 C verblieben. Manchmal sank die 
Wärme auf 3—49 C; diese relativ niedere Temperatur wurde von den 
Prothallien gut vertragen, obzwar deren Wachstum hierbei fast voll- 
ständig eingestellt wurde. Es erfolgte ein ungemein hoher Anstieg des 
O, in allen Stadien, wobei jedoch stets das für die betreffende Entwick- 
lungsstufe typische prozentuelle Gefälle erhalten blieb. Aus den Ta- 
bellen 6—8, die mit den Tabellen 2—4 verglichen werden sollen, ist dies 
deutlich zu erkennen. 











8. A. E. Gratzy-Wardengg : 
Tabelle 6. KälteeinfluB bei jungen Prothallien. 












































8 8 8 N N 
V. 0,50 0,48 0,49 0,50 0,47 
IV. 0,42 0,44 0,41 0,46 0,43 
II. 0,38 0,40 0,39 0,42 0,37 
IL 0,36 0,36 0,37 0,38 0,35 
L 0,34 0,34 0,35 0,35 0,33 
Gefälle: 47% 41% 40% 43% 42% 
Tabelle 7. Kälteeinfluß bei mitileren Prothallien. 
8 8 N N N 
V. 0,55 0,54 0,59 0,62 0,57 
IV. 0,49 0,47 0,45 0,52 0,49 
II. 0,43 0,41 0,40 0,45 0,45 
IL 0,39 0,38 0,37 0,39 0,40 
I. 0,34 0,33 0,35 0,36 0,34 
Gefälle: 62% 64% 69% 72% 68% 
Tabelle 8. KälteeinfluB bei alten Prothallien. 
s Ss N N N N 
V. 0,85 0,84 0,89 0.85 0,87 0,90 
IV. 0,63 0,60 0,65 0,67 0,71 0,70 
IH. 0,49 0,45 0,53 0,51 0,54 0,57 

IL. 0,40 0,39 0,43 0,44 0,40 0,42 

L 0,33 0,32 0,35 0,34 0,34 0,36 

Gefälle: 158% 163% 154% 150% 156% 150% 




















Wird das Gefälle in Mol ausgedrückt, so beträgt es zum Beispiel bei 
alten Exemplaren im Sommer 0,31 Mol, im Winter 0,42 Mol, bei Kälte 
0,54 Mol. Berechnet man es aber in Prozenten, so ergibt sich bei alten 
Exemplaren mit obigem O, im Sommer 155%, im Winter 161%, bei Kälte 
150% ; das Gefälle an sich, nämlich das Verhältnis vom O, der Basis zu dem 
des Meristems, ausgedrückt in Prozenten des Grundwertes, bleibt also trotz der 
absoluten Erhöhung des osmotischen Wertes in allen Zonen ziemlich konstant. 
Hierbei ist zu bemerken, daß die größte Gefällsdifferenz in Mol nicht auch 
gleichzeitig den größten Prozentsatz darstellen muß. Wenn z.B. bei 
alten Exemplaren (Tabelle 8) das Gefälle der ersten Kolonne bloß 0,52Mol 
beträgt, so ist es in Prozenten berechnet 158% ; der aus der letzten Ko- 
lonne zu erkennende Unterschied von 0,54 Mol hingegen stellt relativ 
einen geringeren Wertzuwachs von 150% dar. 

Um zu sehen, ob diese Erhöhung des O, typisch für die Wintermonate 
oder die Kälte an und für sich ausschlaggebend ist, brachte ich Kontroll- 
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kulturen während einer Kälteperiode im Mai 1927 ins Freie, wo sie einige 
Tage ungefähr dieselben AuBenbedingungen hatten wie im Winter bei 
den Kälteversuchen. Schon 7 Stunden nach dem Platzwechsel konnte 
ich dieselbe Erhöhung des osmotischen Wertes feststellen wie einige 
Monate vorher. Sie war auch keineswegs durch Trockenheit bedingt, 
weil die Vorkeime stets gleichmäßig feucht gehalten wurden. 


Nach den obigen Befunden hätte man erwarten können, daß die Farn- 
prothallien bei Hitzeversuchen im Sinne einer Erniedrigung des osmo- 
tischen Wertes reagieren würden, aber diesbezügliche Versuche im Ther- 
mostaten fielen negativ aus. Als ich nun den heißen Sommer 1927 be- 
nutzte, um meine Kulturen unter normalen Verhältnissen der Sonnen- 
wärme auszusetzen — die direkten Strahlen wurden abgeblendet —, er- 
hielt ich dieselben Ergebnisse wie bei den Kalteversuchen ; die Resultate 
der Messungen sind in den zwei folgenden Tabellen 9 und 10 niedergelegt. 


Tabelle 9. Hitzeeinfluß a) bei mittleren Prothallien. 



































8 8 N N N 
V. 0,60 0,56 0,58 0,59 0,62 
IV. 0,55 0,50 0,50 0,49 0,52 
II. 0,47 0,40 0,42 0,41 0,42 
IL 0,40 0,48 0,39 0,37 0,40 
is 0,35 0,34 0,34 0,35 0,37 
Gefälle: 72% 65% 71% 69% 68% 
Tabelle 10. Hitzeeinfluß b) bei alten Prothallien. 
8 8 8 8 N 
| À 0,85 0,84 0,83 0,87 0,81 
IV. 0,65 0,67 0,65 0,70 0,69 
IIL 0,58 0,55 0,60 0,59 0,60 
IL 0,47 0,42 0,45 0,43 0,49 
I. 0,35 0,34 0,35 0,35 0,34 
Gefälle: 160% 147% 137% 149% 138% 


Leider standen mir zu der Zeit nur mittlere und alte Prothallien zur 
Verfügung; doch ist kein Grund für die Annahme vorhanden, daß die 
jüngeren Stadien von der gefundenen Norm abgewichen wären. 

Die Temperatur schwankte an den Versuchsnachmittagen zwischen 
35 und 50° C, wie die Kurven des Registrierthermometers angaben. Die 
Plasmolyse wurde in jenen 2 Stunden durchgeführt, wo annähernd kon- 
stant 400 C herrschten. Diese Temperatur scheint auch nahe dem Maxi- 
mum zu liegen, das die Prothallien der beiden einheimischen Farne er- 
tragen können. 48—50° C überstanden sie niemals, stets hatten sie dann 
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am anderen Tage ein verbranntes Aussehen, wenn auch nicht sofort 
makroskopisch der Hitzetod wahrnehmbar wurde. 

Aus dem Vergleich des Einflusses von Kälte und Hitze auf die Vor- 
keime der Farne ergibt sich, daB der niedrigste osmotische Wert bei opti- 
malen Temperaturen herrscht, bei höheren sowohl als auch bei niederen ein 
Anstieg zu verzeichnen ist. 

In rohen Umrissen ergäbe sich hieraus folgende Kurve (Abb. 3), bei 
welcher die Ringe den in den Versuchen tatsächlich gefundenen Werten 
entsprechen. Die Kurve ist nur auf die Basalzone zu beziehen. 
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Abb. 3. Abhängigkeit des osmotischen Wertes von der Temperatur. Die Werte beziehen sich auf 
die Basalzone (Zone I). 
2. Kulturen bei Lichtabschluß. 

Einige Versuchsreihen sollten über den Einfluß des Lichtmangels auf 
den osmotischen Wert der Farnvorkeime Aufschluß geben. Zu diesem 
Zwecke wurden die Kulturen durch 2—3 Monate vollständig dunkel ge- 
halten. Die Untersuchungen setzten am 5. Tage ein und ergaben die 
Tatsache, daß kurzer Lichtmangel keine wesentliche Änderung des os- 
motischen Wertes bewirkt. Erst wenn die Kulturen 14 Tage bis mehrere 
Wochen des Lichtes entbehrt hatten, konnte man folgende Beobach- 
tungen machen: 

Der O, im Meristem sank um einige Hundertstel Mol: dies bedeutet 
eine Herabsetzung des osmotischen Gefälles. Auf Tabelle 11 ist dessen 
durchschnittliche Größe mit 26% zu erkennen, gegenüber einem 61% be- 
tragenden Gefälle der gleichgroßen Kontroll-(Licht-)Kulturen. 

Während bei Einwirkung extremer Temperaturen wohl der absolute 
O, steigt, das prozentuelle Gefälle aber erhalten bleibt, ist es hier bei den 
Dunkelkulturen umgekehrt: der absolute osmotische Wert der Basalzellen 
ändert sich nicht, er sinkt nur in den übrigen Zellen, und zwar so, daß eine 
Verminderung des allgemeinen Gefälles eintritt. Die Änderung der 
Außenbedingungen hat also verschiedene Reaktionen im Gefolge. 
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Bei Lichtmangel werden die Chloroplasten des basalen Teiles in 
Leukoplasten umgewandelt. Es finden sich aber haufig einige Zellen, die 
ebenso wie die obere Partie griin bleiben. Diese Zellen weisen stets einen 
um 1—3 Hundertstel Mol höheren O, auf als die ausgesogenen bleichen 
Nachbarzellen, ob sie nun dem Meristem angehören oder mitten in einem 
farblosen Gebiet unvermittelt auftreten. Solche Inseln stellen sicher 
Ausgangspunkte von Neubildungen dar und müssen bei behinderter 
Assimilation, um ihrer Aufgabe gerecht zu werden, die Reservevorräte 
ihrer Nachbarzellen an sich ziehen. Die Folge davon ist ein höherer O, 
im Vergleich zur Umgebung. All diese Tatsachen werden verständlich, 
wenn man die zytologischen Verhältnisse der Dunkelkulturen berück- 
sichtigt (vgl. Anmerkung $. 318). 


Tabelle 11. Einfluß des Lichtmangels auf den osmotischen Wert mittlerer 
Prothallien. (Winterversuche.) 


























8 8 N N N 
Y. 0,30 0,29 0,31 0,32 0,31 
IV. 0,27 0,26 0,28 0,29 0,29 
I. 0,26 0,25 0,27 0,27 0,26 
IL 0,25 0,23 0,26 0,25 0,24 
L 0,24 0,23 0,25 0,24 0,24 
Gefälle: 25% 26% 24% 33% | 29% 


B. Versuche mit verletzten Prothallien. 


Die Vorkeime wurden unter dem Mikroskop mit einer Glasnadel oder 
ausgeglühten Metallspitze angestochen ; große Exemplare wurden auch 
mit einer feinen Schere in kleinere Stücke zerschnitten. Es waren stets 
eine bis mehrere Zellen verletzt, und zwar meistens vollständig getötet ; 
die Kontinuität innerhalb des Prothalliums war somit unterbrochen. 
Die verletzten Vorkeime kamen nun entweder direkt ins Plasmolytikum 
oder sie wurden noch einige Stunden, Tage oder Wochen unter denselben 
Bedingungen wie früher weiter kultiviert. Da der Genauigkeit halber die 
Plasmolyse auf 2 Stunden ausgedehnt worden ist, wie schon früher er- 
wähnt, so konnten auf diesem Wege jene Veränderungen nicht beobachtet 
werden, welche die unmittelbare Folge der Beschädigung sind. 

In den Tabellen über Versuche mit verletzten Prothallien wurde nicht 
mehr die Sonderung zwischen Sommer- und Winterserien eingehalten, 
weil die Versuche das ganze Jahr hindurch weiterliefen und immer das 
gleichwertige Material zusammengefaßt wurde, je nach der Art der Ver- 
letzung, bzw. nach der Zeit, die nach der Operation bis zur mikrosko- 
pischen Untersuchung verflossen war. 

Auf einige Verschiedenheiten sei aufmerksam gemacht: In Tabelle 15 
findet sich in der zweiten und dritten Kolonne eine geringe Wert- 
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Tabelle 12. Verletzte Prothallien im Fadenstadium. (Die Basalzelle wurde verletzt.) 














































































































2 Std. nach der Verletzung 16 Std. nach der Verletzung 
8 8 N N 8 8 N N 
V. 0,25 0,27 0,28 0,26 0,27 0,26 0,25 | 0,25 
IV. 0,25 0,25 0,26 0,26 0,25 0,24 0,25 0,23 
IH. 0,25 0,23 0,24 0,24 0,25 0,24 0,23 | 0,23 
I. 0,23 0,23 0,24 0,24 0,23 0,24 0,23 | 0,23 
Pobm—betedet=-}|-]-1]- 
Tabelle 13. Verletzte Prothallien im Fadenstadium. (Die Scheitelzelle wurde 
verletzt.) 
2 Std. nach der Verletzung 16 Std. nach der Verletzung 
8 8 N N 8 8 N N 
wy |-!-|I|-I-|-|-|-|- 
IV. 0,25 0,25 0,24 0,26 0,25 0,24 0,25 0,26 
II. 0,23 | 023 | 0,24 | 0,26 | 0,23 | 0,24 | 0,23 | 0,24 
IL. 0,23 0,23 0,24 0,26 0,23 0,24 0,23 0,24 
L 0,23 0,23 0,24 0,24 0,23 0,24 0,23 0,24 
Tabelle 14. Verletzte Prothallien im Fadenstadium. (Die Basal- und Spitzenzelle 
wurden verletzt.) 
2 Std. nach der Verletzung 16 Std. nach der Verletzung 
8 N 8 8 N N 
we |-|I-|-|-|-|-|-|- 
IV. 0,25 0,25 0,26 0,24 0,25 0,25 0,24 0,26 
IH. 0,23 0,23 0,24 0,24 0,23 0,24 0,24 0,24 
am | - I -|Iı- | - I -)|)|-|I-|- 
aq | -|I|-1I-1I-1-1-|1-|- 
Tabelle 15. Verletzte junge Prothallien. 
21 Std. nach der 41 Std. nach der 8 Tage nach der 15 Tage nach der 
Verletzung _ Verletzung Verletzung Verletzung 
S+N S+N S+N S+N 
V. 0,35 — 0,39 0,39—0,42 0,36—0,40 0,35 
IV. 0,31 0,39 0,34 0,29—0,33 
Ii. 0,27 0,37—0,38 0,32 0,27 
IL. 0,25 0,36 0,28 0,25 
L 0,25 0,24 0,28 0,23 














1 Die eingeklammerte Zahl bedeutet, daß die ganze betreffende Zone verletzt 


oder abgetrennt wurde. 
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Tabelle 16. Verletzte mittlere Prothallien. 
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2 Std. nach der | 1 Tag nach der | 2 Tage nach der | 18Tagenach | 3 Wochen nach 
Verletzung Verletzung Verletzung der Verletzung | der Verletzung 
S+N S+N S+N S+N S+N 
V. 0,27 0.25—0,30 | 0,34—0,37 | 0,31—0,36 0,32 
IV. 0,27 0,25—0,27 0,27 0,26 0,27 
II. 0,25 0,23—0,24 | 0,24—0,26 0,25 0,26 
IL. 0,23 0,21 0,26 —0,24 0,24 0,24 
I. 0,21 0,18—0,19 | 0,22—0,24 0,22 0,22 


erhéhung, die nicht als traumatische Reaktion zu deuten ist, sondern 
ihre Begriindung in einer Temperaturerniedrigung infolge von plétzlich 
eingetretenem Frostwetter erhält. Desgleichen wurden die Serien der 
zweiten Kolonne auf Tabelle 16 bei warmem Juliwetter durchgeführt, 
wobei auch im Arbeitsraum optimale Temperatur (25° C) herrschte, so 
daB die Grenzplasmolyse in der Basis schon in einer Konzentration von 
0,18 Mol eintrat. Das ist der niedrigste osmotische Wert, den ich während 
meiner Untersuchungen in den Farnprothallien antraf. 

Der Einfluß von Verletzungen äußert sich folgendermaßen : Während 
in einer gewissen Konzentration die betreffende Zone noch keine Grenz- 
plasmolyse zeigt, bilden die verletzten Stellen Herde, um die herum die 
unmittelbaren Nachbarzellen mehr oder minder stark plasmolysiert sind. 
In den ersten 3—5 Zellreihen um die Wunde herum ist der osmotische 
Wert oft bis zu einem Viertel geringer als der Durchschnittswert der je- 
weiligen Zone. So findet man z. B. in den Flügelzellen mittlerer Pro- 
thallien bloß an der Wunde ein Sinken des O, von 0,32 auf 0,24 Mol. 

Das Schema auf Abb. 4 soll dies erläutern: In einer gewissen Kon- 
zentrationsstufe (z. B. 0,28 Mol bei c) weist die punktierte Zone Grenz- 
plasmolyse auf, während der obere Teil normalerweise noch vollständig 
unplasmolysiert ist. (Man vergleiche hierzu das Schema des normalen 
osmotischen Gefälles eines gleichalten Prothalliums auf Abb. 2.) Jedoch 
bemerkt man hier um die durch Nadelstiche erzeugten Wundstellen 
herum förmliche Kränze von Zellen mit niedrigerem O,. Ebenso verhält 
es sich in den anderen Stücken. Liegt die Wunde in einer Zone mit 
Grenzplasmolyse (z. B. bei a, b, d), so sind die verletzten Gebiete von 
stark plasmolysierten Zellen umgeben. Schnittflächen verhalten sich 
schließlich wie Wundränder (e, wobei ein Flügel abgetrennt worden ist). 

Manchmal erscheinen in der Nähe der Wunde stark geschädigte Zellen 
mit aufgelösten Chloroplasten und offenbar pathologisch verändertem 
Kern; doch sind sie nicht tot, denn sie lassen sich plasmolysieren; sie 
weisen dabei einen stärkeren Plasmolysegrad auf als die Umgebung, be- 
sitzen hiernach einen geringeren O,. Ob dies auf einer durch die Verletzung 
hervorgerufenen Exosmose beruht, wurde nicht untersucht. 


Planta Bd. 7. 22 
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Diese traumatische Folgeerscheinung ist besonders deutlich in den 
ersten 10 Stunden nach der Operation. Später klingt der Reiz ab und 
die Zellen mit niedrigerem O, umfassen nur mehr eine, selten zwei Reihen 
um die Wundstelle herum. Doch sieht man noch nach Wochen von den 
verletzten, nun gebräunten Stellen aus die Plasmolyse beginnen — es 
fehlt die Kutikula und das Plasmolytikum dringt hier am leichtesten 
ein — und sie verbreitet sich von da aus über das ganze Prothallium. 
Dieser Umstand könnte Anlaß zu Täuschungen geben; doch wurde mit 
der Ablesung so lange gewartet, bis in allen, auch den von der Wunde 
entfernteren Zellen die Plasmolyse perfekt war. 


a) ) 






Abb. 4. Schematische Darstellung des Plasmolysegrades in verletzten Farnprothallien. Verwundete 
oder abgetrennte Stellen sind schraffiert. a in 0,22 Mol, b in 0,26 Mol, c in 0,28 Mol, d in 0,34 Mol, 
ein 0,25 Mol. 

In schwachen Lösungen heben sich die Protoplasten einiger Zellen 
manchmal bloß auf der Wundseite ab oder sind wenigstens hier stärker 
abgerundet als an der von unverletzten Zellen begrenzten Wand. Das 
mag ebenfalls davon abhängen, daß das Plasmolytikum von der Seite 
her, wo die Kutikula fehlt, zuerst eindringt. Die gegenteilige Erschei- 
nung, daß sich der Protoplast nur auf der der Schnitt- oder Wundfläche 
abgekehrten Seite abhebt, wurde auch zeitweilig beobachtet und Bün- 
NING (1926a) erklärt sie mit einer teilweisen Koagulierung des Plasmas 
an der Wundseite infolge einer Reizwirkung. 

Es ergibt sich also aus den Versuchen, daß durch traumatische Eingriffe 
nicht die ganze Zone eine osmotische W ertverschiebung erleidet ; nur die Zellen 
in nächster Umgebung der Wunde vermindern ihren osmotischen Wert. Das 
Gefälle bleibt unverändert. 
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Bei einsetzender Regeneration bleiben im allgemeinen die Verhältnisse 
bestehen mit folgenden lokalisierten Erscheinungen: dort, wo sich neue 
Meristeme bilden, ist auch regelmäßig ein höherer O, anzutreffen, der sich 
auf die Basis des Regenerates überträgt und gegen die neu gebildete 
Scheitelzelle des Adventivprothalliums immer mehr ansteigt. Im Gefälle 
stimmen diese Neubildungen mit den gleichaltrigen unverletzten Exem- 
plaren überein, nur die absolute Höhe des osmotischen Wertes ist größer. 
So zeigt Abb. 5a ein Regenerat am oberen Flügelteil, der vom Mutter- 
prothallium abgeschnitten war. Dementsprechend wies die Basis der 
Neubildung einen osmotischen Wert von 0,26 Mol auf, während junge 


a) 





Abb.5. Abgeschnittene Flügelteile von Struthiopteris-Prothallien mit Neubildungen. 3 Wochen 
nach der Operation. ain 0,26 Mol, bin 0,32 Mol, cin 0,25 Mol, din 0,27 Mol. 


Prothallien gleicher Größe schon in 0,19—0,20 Mol plasmolysierten. 
Ähnliche Verhältnisse liegen bei den unter 5 und c wiedergegebenen 
Fällen vor. Der bei d abgebildete Vorkeimrest hat in größerer Entfernung 
von der Wunde noch zwei Inseln der ursprünglichen Zone mit höherem 
osmotischen Wert, der ganze übrige Teil ist durch die Schnitt- und Wund- 
ränder beeinflußt. (Wegen des niederen O, mit schwarzer Farbe hervor- 
gehoben.) 

Häufig gehen die abgetrennten Stücke zugrunde, dabei erfolgt ein 
prämortales Sinken des O,; in den Regeneraten scheint gleichzeitig eine 
Abnahme des osmotischen Wertes stattzuhaben, denn nun weichen die 
Neubildungen auch im absoluten O, nicht mehr von den aus Sporen ge- 
zogenen Individuen ab, um so weniger, wenn sie in ihrer Entwicklung 
so weit fortgeschritten sind, daß sie sich durch eigene Rhizoiden selb- 


ständig ernähren. 
22* 
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Anmerkung: Der osmotische Wert der Sexualorgane ist stets gleich dem der 
betreffenden Zone. (BENDER 1916: „Die Antheridien und Archegonien und ihre 
Hüllblätter [Moose] ] plasmolysieren in derselben KNO,- „Lösung wie die zugehöri- 
gen Thallusstiicke.“) — Die Haare von Nephrodium weisen einen um etwa 1 bis 
2 2 Hundertstel Mol niedrigeren osmotischen Wert auf als den der zugehörigen Zone. 


Messungen der Saugkraft in den Farnprothallien. 

Wie Ursprung und BLum (1924, 1925) auseinandersetzen, läßt sich 
aus den osmotischen Werten allein noch kein zuverlässiges Bild der Stoff- 
leitung im Pflanzenorganismus gewinnen; sie bedürfen der Ergänzung 
durch Saugkraftmessungen. Die osmotischen Werte haben insofern eine 
große Bedeutung, als sie die obere Grenze darstellen, bis zu der die Saug- 
kraft der Pflanze ansteigen kann (HuBER 1924). 

Die Verteilung der Saugkraft kann den osmotischen Werten gleich- 
sinnig, aber auch entgegengesetzt sein. Es war daher notwendig, an den 
Farnprothallien wenigstens orientierende Saugkraftmessungen anzustel- 
len. Dabei wandte ich die vereinfachte Methode von URSPRUNG und 
BLum (1923) an, die es erlaubt, an ganzen Gewebekomplexen die Mes- 
sungen vorzunehmen. 

Zu dem Zwecke wurde ein Prothallium auf dem Objektträger in einem Trop- 
fen Vaselinöl mit dem Ass£schen Zeichenapparat bei stärkerer Vergrößerung 
(800 x) gezeichnet und die Abstände mehrerer bestimmter Punkte mit dem 
Okularmikrometer gemessen. Nachdem das Prothallium darnach 1 Stunde lang! 
in 0,01 Mol Rohrzucker gelegen war, wurden sämtliche Abstände nachgemessen 
und jene Strecken auf der Zeichnung vermerkt, die sich in der neuen Lösung nicht 
verändert hatten. Hierauf kam das Präparat in eine stärkere Konzentration und 
wurde dann wieder gemessen. Dies wurde so oft wiederholt, bis alle angezeich- 
neten Abstände in irgendeiner Konzentrationsstufe keine Veränderungen mehr 
aufwiesen, somit die Saugkraft jener Zellgruppe dem osmotischen Druck der be- 
treffenden Lösung gleich war. 

Die in Atmosphären umgerechneten Werte der molaren Konzentration ent- 
nahm ich der Tabelle von URSPRUNG und BLum (1926, S. 530). 

Die meisten Prothallien ertrugen wegen ihrer Zartheit nicht ohne Schädigung 

ührungen in Vaselinöl und in die Lösungen von verschiedener Konzen- 
tration. Um die Zahl der Übertragungen zu verringern, wurden nur Abstufungen 
von 2 zu 2 oder 5 zu 5 Hundertstel Mol genommen, und um die technischen 
Schwierigkeiten zu erleichtern, wurden nur solche Entwicklungsstadien ausge- 
wählt, die wegen ihrer geringen Größe eher das Wiederfinden gewisser Marken 
gestatteten. 

Auf Abb. 6 und Tabelle 17 ist ein solches Beispiel dargestellt. An der 
Zeichnung eines jungen Struthiopteris-Prothalliums wurden die an- 
gedeuteten Punkte durch gestrichelte Linien verbunden. Diese Strecken 
(a—a’, b—b’, c—c’ usw.) wurden mit dem Okularmikrometer gemessen, 
wie oben geschildert worden ist, und die Anzahl der Teilstriche in den 





1 URSPRUNG und BrLuM (1921) begnügen sich bei Schnitten mit 30 Minuten; 
ich mußte jedoch länger warten, weil die Kutikula dem Eindringen der Zucker- 
lösungen einen größeren Widerstand entgegensetzt. 
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verschiedenen Lésungen in der zugehérigen Tabelle 17 vermerkt. Durch 
die fettgedruckte Zahl ist sofort zu erkennen, in welcher molaren Lösung 
der Abstand gegenüber dem im Vaselinöl unverändert blieb. Die Atmo- 
sphärenwerte der letzten Kolonne bezeichnen die = 






































Größe der Saugkraft in den einzelnen Zonen des a’ 
Prothalliums. à 
= ’ 
Tabelle 17. ’ 
c 
Strecke wor [oo Mol|0,05 Mol| 0,10 Mol|0,15 Mol] Atmosphären c’ 
À! 
a-a | 33 | 40 | 38 | 35 | BB id q 
b—5 78 87 83 80 78 , 
c—c | 69 | 72 | 71 | es | 68 | , 
av | 65 | 67 | 6 | 68 | 64 || 7° e 
e—e’ 60 62 60 58 57 
ff | 29 | 30 | 29 | 28 | 27 | 1,821 
g—g | 26 | 26 | 25 | 23 | 22 0,264 PA g' 


Aus der folgenden Tabelle 18, in der einige Ver- 
suche zusammengestellt sind, ersieht man unzweifel- 


x 4 bb. 6. Veranschau- 
haft, daß auch die Saugkraft von der Basis gegen Zee = 2 


den Scheitel zunimmt (um das Zehn- bis Zwanzig- messung an einem jungen 
Tr” Struthiopteris-Prothalli- 
fache), und zwar um so mehr, je größer das Prothal- m. ot, 6 ¥. «7, 


lium ist. (Die Objekte sind von links nach rechts 4-4, ee, ff", 0-7 








an Größe zunehmend geordnet.) In Su 
Tabelle 18. Saugkraft der Prothallien in Atmospharen. 

Meristem 5,857 
5,290 5,290 
3,959 3,959 
3,169 3,169 

2,643 2,643 2,643 

2,114 2,114 

1,586 1,586 

1,321 1,321 1,321 
0,793 0,793 
0,528 0,528 0,528 
Basis 0,264 0,264 0,264 0,264 
Gefälle: 900% 1400 % 1900 % 2100% 














Berechnet man, wie beim osmotischen Wert, das Gefälle in Prozenten 
des Grundwertes der Basis, so erhält man ganz ungewöhnlich große Zahlen. 
Die Saugkraft weist schon in jungen Exemplaren, die noch keine Sexual- 
organe entwickelt haben, ein Gefälle von über 2000% auf, d. h. die Saug- 
kraft der Meristemzellen ist 20 mal größer als die der Basalzellen. Daraus 
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läßt sich wohl schließen, daß auch in einem relativ einfach gebauten Or- 
ganismus, wie im Farnprothallium, die Wasser- und Salzversorgung in be- 
stimmter Richtung erfolgt. Berücksichtigt man überdies die Lage der 
Rhizoiden, so ergibt sich eine vollkommene Analogie zu den höheren 
Pflanzen, insofern als ‚in jedem Gewebe die Saugkraft mit der Ent- 
fernung von der Absorptionszone der Wurzel zunimmt und . . . auf dem 
Querschnitt durch ein Organ mit der Entfernung von dem wasserleiten- 
den Hadrom ansteigt‘ (URSPRUNG und Brum 1918). 

Man darf wohl annehmen, daß in größeren (mittleren und alten) Pro- 
thallien die Saugkraft noch höhere Atmosphärenwerte erreicht als in den 
untersuchten jungen Exemplaren, daß also das Gefälle ebenso wie bei 
dem osmotischen Wert mit dem Alter des Vorkeims zunimmt. 

Die Tatsache, daß das Gefälle der Saugkraft im gleichen Sinne ver- 
läuft wie das des osmotischen Wertes, ist ein Beweis, daß die Richtung 
des Saftstromes im Farnprothallium ungestört von den Rhizoiden zu den 
lebhaft wachsenden Meristemzellen verläuft. 


Diskussion. 


Die oben mitgeteilten Versuchsergebnisse stehen mit den an anderen 
Objekten erzielten Erfahrungen in gutem Einklang. 

Was zunächst die Abhängigkeit des osmotischen Wertes von der 
Temperatur betrifft, so haben sich seit PFEFFER (1893) eine ganze Reihe 
von Forschern mit dieser Frage beschäftigt. Versuche an höheren und 
niederen Pflanzen führten zu dem übereinstimmenden Ergebnis, daß mit 
der Erniedrigung der Temperatur der osmotische Wert steigt. In ver- 
einzelten Fällen wurde dies auch bei extrem hoher Temperatur nach- 
gewiesen (PFEFFER 1893, BäcHEr 1920). Unsere Beobachtungen an 
Farnprothallien fügen sich diesen Resultaten ungezwungen ein. Was 
uns dabei besonders bemerkenswert scheint, ist die Tatsache, daß trotz 
der absoluten osmotischen Werterhöhung die Größe des Gefälles genau er- 
halten bleibt. 

Die Beziehung zwischen osmotischem Wert und Temperatur erklären 
einige Verfasser (z. B. Prerrer 1893, KRABBE 1896, Dixon und ATKINS 
1910—12 u. a.) durch die verschiedenen Wachstumsintensitäten. UR- 
SPRUNG und BLUM und mitihnen Huser (1925) denken bei den osmotischen 
Wertschwankungen an die Erschwerung, bzw. Erleichterung der Wasser- 
versorgung. WALTER (1926) vermutet, daß es sich um Anatonose handelt. 
„Der erhöhte osmotische Wert des Zellsaftes hat auch, wie durch zahl- 
reiche Untersuchungen festgestellt worden ist, eine erhöhte Kälteresistenz 
der Pflanze zur Folge. Diese bisher nicht geklärte Erscheinung . . . wird 
sofort verständlich, wenn wir berücksichtigen, daß bei erhöhtem osmoti- 
schen Werteine Plasmaentquellung eintritt. Wir wissen aber, daß alle Gele 
um so unempfindlicher gegen äußere Eingriffe werden (Temperatur, Gifte 
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usw.), je weniger wasserhaltig sie sind.‘ SENN (1922) ist der Ansicht, daß 
die Erhôhung des O, bei tiefer Temperatur darauf zurückzuführen ware, 
daB der bei der Assimilation gebildete Zucker in geringerem AusmaBe in 
Stärke umgewandelt würde. Für Ursprune (1925) scheint das Pro- 
blem hingegen verwickelter zu sein: „Einmal zeigen die Erhöhung nicht 
nur assimilierende Zellen, sondern auch chlorophylifreie, und dann ist 
die Natur der Stoffe, die bei der Stärkelösung und -bildung in Betracht 
fallen, doch vielfach noch ganz unbekannt.“ 

Es sind gewiß viele Faktoren bei den osmotischen Regulationen wirk- 
sam, so daß es heute noch nicht möglich ist, die Zu- und Abnahme des O, 
eindeutig zu erklären; es bedürfte-dazu einer genaueren Einsicht in die 
physikalisch-chemischen Funktionen der Zelle. 

Ebenso ist der Einfluß des Lichtes auf den osmotischen Wert der 
Zellen eine bekannte Tatsache (siehe DE Vries 1884, PrINGSHEIM 1906, 
Bicuer 1920 und die dort angeführte Literatur). In den vorliegenden 
Versuchen war eine starke Abnahme des Gefälles infolge von Dunkelheit 
zu konstatieren, ganz im Gegensatz zum Einfluß extremer Tempera- 
turen, wobei die absolute Erhöhung des osmotischen Wertes keine Ver- 
schiebung des Gefälles mit sich bringt. Jene Zellen jedoch, welche trotz 
der Verdunkelung ihren Chloroplastenbestand erhalten haben (vgl. das 
auf §.318-Gesagte und die bezügliche Anmerkung), stellen gewisser- 
maßen Attraktionszentren für osmotisch wirksame Stoffe dar. Als Folge 
davon ergibt sich eine über den charakteristischen O, der betreffenden 
Zone hinausgehenden höheren osmotischen Wert solcher Einzelzellen. 
Sie sind dadurch befähigt, als Initialen von Regeneraten zu dienen. Als 
solche müssen sie in der Beurteilung gewertet werden: denn die Dunkel- 
heit scheint wie ein traumatischer Reiz zu wirken. 

Binnine (1926) sagt betreffs der osmotischen Schwankungen bei 
Verletzung, daß mit der Reizung eine Verringerung des osmotischen 
„Druckes‘‘ verbunden sei. Dies ermögliche ein Aufsaugen gewisser Stoffe 
aus der gereizten Zelle durch die benachbarten Zellen ; der Vorgang würde 
durch Erhöhung der Permeabilität begünstigt. In unmittelbarer Nähe 
der Wunde (1.—3. Zellreihe) wies er starke Zunahme der Permeabilität 
nach. Die thermisch-traumatische Reizung bedinge die gleichen Ände- 
rungen. 

Auch TrénDLE (1921) wies als reine Wundwirkung erheblichen 
Rückgang der plasmolytischen Grenzkonzentration nach. Beide Forscher 
haben mit KNO, gearbeitet, wobei die relativ hohe Durchlässigkeit des 
Plasmas für Salpeter zu berücksichtigen ist. Daß sich aber die trau- 
matische Reaktion wirklich in einer osmotischen Wertverminderung 
äußert, dürfte wohl aus meinen Rohrzucker- Plasmolyseversuchen hervor- 
gehen; in den Farnprothallien findet sie nur in den unmittelbar an die 
Wunde grenzenden Partien statt. 
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Wie in LINSBAUERS Versuchen (1925, 1926) regenerierten auch in 
meinen nur die von der Wunde weiter entfernten Zellen. Von diesen ab 
ließ sich innerhalb derselben Zone ein ganz geringes Gefälle nachweisen ; 
es bestätigt sich also hiermit die Ansicht, auf die eingangs hin- 
gewiesen wurde, daß die embryonalen Gewebe (im vorliegenden Falle die 
Ausgangszellen zu Regeneraten) als ,, Attraktionszentren“ für die zum Auf- 
bau benötigten Stoffe anzusprechen sind. Waren am verletzten Stück noch 
Meristemzellen, so wuchsen diese ungestört weiter (siehe LINSBAUER 
1925, S.85) und es trat keine Verschiebung im osmotischen Wert ein. 

Von einem Gefälle im osmotischen Wert werden in der Literatur 
manche nus y angeführt. 

PRINGSHEIM (1906) fand als Hauptergebnis seiner Untersuchungen, 
„daß eine Turgeräifierens i immer schon am Beginn des Versuches (beim 
Welken) vorhanden war. In zahlreichen Fällen verschob sich dann als 
Folge des Wassermangels wohl die absolute Werthöhe nach oben zu, doch 
wurde das Gefälle nicht vergrößert... Daraus geht hervor, daß da, wo 
eine Erhöhung des osmotischen Druckes! eintritt, diese eine lokale, in 
der einzelnen Zelle vor sich gehende Erscheinung war.... Nirgends sah 
ich eine Potentialdifferenz auftreten, wo nicht von vornherein eine vor- 
handen war. Das Steigen der absoluten Turgorhöhe aber hat für die 
Wasserbewegung innerhalb der Pflanze keinen Nutzen. Dieser ist viel- 
mehr in der erleichterten Wasseraufnahme aus dem Boden zu suchen, da 
es für die Schnelligkeit und Ausgiebigkeit der Wasserbewegung nur auf 
die Stärke des Gefälles ankommt .. .“ 

Nach Ursprung und BLum (1916) steigt „in der Helleborus-Blatt- 
spreite der osmotische Wert von oben nach unten und von außen nach 
innen. ... Bei Urtica nimmt er in Stiel und Spreite ab von der Basis zur 
Spitze des Sprosses; in der gleichen Richtung nimmt auch Alter und 
Größe der Blätter ab, so daß wir also in den jüngsten Blättern dem klein- 
sten osmotischen Wert begegnen.... Wir gelangen somit zu einem 
anderen Resultat als PRINGSHEIM (1906), der, allerdings für andere Pflan- 
zen fand, ‚daß der Turgordruck von der Basis nach der wachsenden 
Spitze hin zunimmt‘.... Zwischen dem osmotischen Wert und der In- 
sertionshöhe des Blattes konnte zwar durchaus kein gesetzmäßiger Zusam- 
menhang nachgewiesen werden; vielfach haben allerdings die obersten 
Blätter höhere Werte als die untersten... . In ungleicher Distanz vom 
Boden zeigt der O, in demselben Gewebe bedeutende Unterschiede; er ist 
in Wurzel, Stengel, Blattstiel und Spreite gewöhnlich an der jeweiligen 
Basis größer als an der Spitze “ Unter gleichen Geweben besitzen bei 


1 Sofern die Untersucher mit der grenzplasmolytischen Methode gearbeitet 
haben, ist wohl immer unter den Ausdrücken,, osmotischer Druck“, ,,Turgor- 
druck“, ,,Turgorkraft“ usw. der osmotische Wert bei Grenzplasmolyse zu ver- 
stehen (vgl. Ursprung und BLum 1920). 
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Helleborus und Urtica die Palisadenzellen den höchsten O,, welcher sich 
in der Richtung vom Blatt zum Zweig und Stamm, andererseits gegen 
das Schwammparenchym und die Epidermis senkt, es findet sich also 
eine gesetzmäßige Zunahme des osmotischen Wertes im Sinne des Saft- 
stromes. . 

Drxon (1910) hat mittels der thermo-elektrischen Methode in Blattern 
Werte gefunden, die zwischen 11,6 und 29,9 Atm. schwanken, wahrend 
sich die Werte in den Wurzeln zwischen 4,3 und 5,9 Atm. bewegen. 
Doch stellte FrrrING (1911) diese Ergebnisse in Zweifel, weil die Unter- 
suchungsmethode nicht einwandfrei sei. Wenn dieser Einwand auch ge- 
rechtfertigt erscheint, so stimmen ‘doch die Befunde mit den auf andere 
Art gewonnenen überein. 

Hannic (1912) konstatierte ein Gefälle im osmotischen „Druck“ von 
den Blattzellen zu den Wurzelgeweben. 

BENDER (1916) fand in den Spitzen der Moosblättchen einen höheren 
osmotischen Wert als in der Basis. ,,Die Differenz schwankt hier ent- 
sprechend der Blattlänge und den Differenzen in der Blattstruktur. Be- 
kanntlich wird bei den Laubmoosen die Blattspitze zuerst fertig- 
gestellt... .“ 

Ein anderes Beispiel für ein Gefälle betrifft die osmotischen Mes- 
sungen an Trichomen von OBERTH (1925). „In ausgebildeten mehr- 
zelligen Trichomen der Versuchspflanzen (Gynura, Kohleria, Inula) ist 
der höchste osmotische Wert stets in der apikalen Zelle gelegen. In den 
basalwärts folgenden Zellen sinkt er anfangs sehr rasch, später hingegen 
immer langsamer.... Es ergibt sich eine Abnahme des osmotischen 
Wertes von der Spitze gegen die Basis zu um etwa !/,—!/,.“ Vergleicht 
man ein solches mehrzelliges Trichom mit einem Prothallium im Faden- 
stadium, so ergibt sich eine große Übereinstimmung im osmotischen Ver- 
halten; denn auch hier (siehe Tabelle 1) beträgt das Gefälle 1/,—1/, des 
Wertes: 0,20—0,25 (0,26) Mol Rohrzucker. 

Als nach der Beendigung meiner Versuche die Arbeit Dörrs (1927) 
erschien, fiel mir sogleich die merkwürdige Übereinstimmung der ,,Seg- 
mente‘ — das sind die Gruppen jener Zellen, die von der Scheitelzelle 
abwechselnd nach rechts und links abgetrennt wurden, mithin die Ab- 
kömmlinge je einer Zelle — mit der Richtung der Zonenlinien auf, welche 
sich bei den Prothallien in ihrem osmotischen Verhalten unterscheiden. 
So wie sich im Laufe der Entwicklung die Anzahl der Segmente und ihre 
Größe vermehrt, so hätte auch ich in den späteren Stadien mehr Zonen 
auseinanderhalten können, von denen je zwei benachbarte nur geringe 
Differenzen aufgewiesen hätten. Weil ich aber bei der Fünfzonenein- 
teilung blieb, so findet man natürlich in den Tabellen zwischen den ein- 
zelnen Zonen um so größere Unterschiede, je weiter das Prothallium in 
der Entwicklung vorangeschritten war. 
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Wenn man die auf Abb. 7 beigegebene Zeichnung aus Dépps Arbeit 
(Tafel III/3) mit dem nebenstehenden Schema der osmotischen Zonen 
vergleicht, so sieht man daraus, wie enge der osmotische Wert mit der 
Entwicklung des Prothalliums zusammenhängt, und man wird zu folgen- 
der Annahme geführt: in der Basalzelle eines wachsenden Vorkeimes ist 
ein konstanter Wert (von Veränderungen durch Außenfaktoren sei jetzt 
abgesehen). Das flächenförmige Stadium wird durch das Auftreten einer 
Scheitelzelle eingeleitet, bei starkem Licht schon an der zweiten Glieder- 
zelle (Kress 1916). Nun behalten immer je zwei der abwechselnd nach 
rechts und links von der Scheitelzelle abgetrennten Tochterzellen und 
deren sämtliche Abkömmlinge annähernd den gleichen osmotischen Wert, 
so daß die Werte der Segmente I und II in jungen Prothallien fast die- 
selben sind. Die jeweilige Scheitelzelle aber besitzt immer einen etwas 





b) N 
Abb.7. a Schema der fünf osmotischen Zonen in einem jungen Farnprothallium, b Abbildung 
aus DOpps Arbeit (Tafel III/3). Die Begrenzungslinien der „Segmente‘‘ sind stark ausgezogen 


höheren osmotischen Wert als jene, von der sie sich abgegliedert hatte, 
und dieser Wert überträgt sich auf die nächsten Segmente III und IV, 
V und VI usw., ,,vererbt“ sich gewissermaßen. Wie aus der Zeichnung 
ersichtlich, ergaben die Begrenzungslinien je zweier aufeinanderfolgender 
Segmente fast dieselben Bögen wie die der Zoneneinteilung. 

Zeitlebens bleibt nun in jedem Segment der osmotische Wert erhalten, den 
es bei der Abspaltung von der Scheitelzelle übernommen hat und falls er durch 
Änderungen der Außenbedingungen zum Schwanken gebracht wird, kehrt 
er beim Eintritt normaler Verhältnisse wieder auf die ursprüngliche Höhe 
zurück. Indem nun den jüngeren Segmenten stets höhere Werte von der 
Scheitelzelle mitgegeben werden, entsteht das Gefälle zwischen Basis und 
Meristem. 

Betrachtet man ein Prothallium bei schwacher Vergrößerung, so fällt 
sofort auf, daß die Richtung des größten Zelldurchmessers in bogigen 
Linien mit den Zonen parallel läuft. Auch Dörr hebt den Umstand 
hervor, daß ,,die Zellen ihre größte Längenausdehnung.... in gesetzmäßig 
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angeordneten Kurven haben. Die Zellen der Mittelrippe sind in der Rich- 
tung der Mediane gestreckt, die Zellen der beiden Flügel längs Kurven, 
die einen ähnlichen Verlauf haben wie die Segmentwände. Offenbar ist 
dies von Bedeutung für die Leitung des von den Rhizoiden aufgenom- 
menen Wassers. Bei der gegebenen Anordnung diffundiert es durch die 
geringste Anzahl von Membranen hindurch, die unter den gegebenen Um- 
ständen möglich ist.‘“ Da die Rhizoiden anfangs nur an der Basis, später 
an dem ganzen unteren Teil der Mittelrippe auftreten, so ist die Richtung 
des Saftstromes innerhalb dieser Segmente ganz natürlich und eben hierin 
liegt die biologische Erklärung des osmotischen Gefälles. 

Bisher wurde über den räumlichen Gradienten des osmotischen Wer- 
tes in Farnprothallien und ähnlichen Fällen gesprochen ; aber auch über 
zeitliche (Alters-) Unterschiede liegen interessante Parallelen zu meinen 
Befunden vor. 

Lutman (1925) berichtet in seinen Arbeiten: in den ersten Stadien 
des Lebens der Kartoffelpflanze ist der osmotische „Druck“ relativ 
niedrig und steigt mit der Reife der Pflanze, erreicht ein Maximum zur 
Zeit der Blüte im Hochsommer und vermindert sich, wenn die Pflanze 
alt und gelb wird. Der Verfasser macht für den Hauptanteil des os- 
motischen Druckes die Gegenwart von Zuckern — Produkte der CO,- 
Assimilation — verantwortlich. Die alten vergilbten Blätter zeigten 
weniger Zucker, dies sei von der Aktivitätsabnahme ihrer alten Chloro- 
plasten abhängig. — Auch in den Farnprothallien ist nach dem Maximum 
im osmotischen Wert zur Zeit der Befruchtung (,,Bliitezeit“‘) ein Abfall 
desselben zu verzeichnen, was mit LUTMANS Beobachtung übereinstimmt. 
Der Zuckergehalt wurde allerdings nicht geprüft. 

BENDER (1916) sagt, daß der osmotische „Druck“ in den Zellen der 
jüngsten Blätter der Laubmoose und der foliosen Lebermoose am ge- 
ringsten sei und mit dem Alter der Blätter ansteige. Er könne im Extrem 
in den alten Blättern den doppelten Wert wie in den jüngeren erreichen. 

Auch Drxon und Arkıns (1912a) stellen bei Blättern von Ilex aqui- 
folium eine beträchtliche Zunahme des Druckes (kryoskopische Methode) 
mit dem Alter fest und damit entsprechende osmotische Unterschiede 
der einzelnen Wachstumszonen. 

Nach BARTETZKO (1910) ergaben „Messungen des Turgors: in alten 
Hyphen (von Schimmelpilzen) stets geringere Werte als in Keim- 
schläuchen‘‘, und OBERTH (1925) sagt: . . . „die jüngsten Trichome über- 
trafen die ausgewachsenen Haare um 30—35% an osmotischem Wert.‘ 

Beim O, kommt es auf die Aktivität der betreffenden Organe an, bzw. 
auf die Beziehung der alternden Zellen zum Komplex der übrigen. Es 
ist deshalb verständlich, daß alte, jedenfalls funktionslos gewordene 
Hyphen von Schimmelpilzen einen geringeren O, aufweisen als Keim- 


1 Siehe Anmerkung S. 332. 
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schläuche. Nach OBERTHs Auffassung kommt den jüngeren Trichomen 
ernährungsphysiologisch eine gewisse Bedeutung zu, während die alten 
am ausgebildeten Organ weiter keine solche Rolle spielen. Damit fände 
auch der Unterschied in ihrem osmotischen Wert seine Erklarung. 

Berechnet man die osmotischen Durchschnittswerte der Prothallien 
in jeder Altersstufe, dann ergibt sich, daB die jiingsten den niedrigsten 
osmotischen Wert haben, die am Ende ihrer Ausbildung stehenden Pro- 
thallien dagegen den höchsten O, besitzen. (Die ganz alten, degenerierten 
Exemplare sollen hier außer acht gelassen und nur normale verglichen 
werden.) 

Ein Vergleich der verschiedenen Ergebnisse einschlägiger Versuche 
anderer Forscher untereinander und mit den vorliegenden ergibt Über- 
einstimmung in dem Sinne, daß eine Beziehung besteht zwischen höchstem 
osmotischen Wert einerseits und erhöhter formativer Leistungsfähigkeit eines 
gewissen Entwicklungsstadiums oder einzelner Zellen andererseits (Vorkeime 
zur Zeit der Befruchtung, Meristeme, Initialen zu Regeneraten usw.). 


Zusammenfassung der Ergebnisse. 

Vorliegende Untersuchungen haben zu folgenden Hauptergebnissen 
geführt: 

1. Der osmotische Wert und die Saugkraft zeigen in Farnprothallien 
trotz fast fehlender histologischer Differenzierung eine gesetzmäßige Ver- 
teilung. Es läßt sich vom Scheitelmeristem gegen die Basis hin ein Ge- 
fälle nachweisen, das mit zunehmendem Alter des Prothalliums größer 
wird. 

2. Das Maximum des osmotischen Wertes fällt zusammen mit den 
Orten stärkster Zellteilungstätigkeit (Meristem, Umgebung des Embryos, 
Initialen der Regeneration). 

3. Auch die Saugkraft nimmt von der Basis gegen den Scheitel (um 
das 10—20fache) zu, und zwar um so mehr, je älter das Prothallium ist. 

4. Durch den Nachweis des Gefälles des osmotischen Wertes und der 
Saugkraft in der Richtung der Meristeme findet die von LINSBAUER auf 
Grund von Regenerationsversuchen ausgesprochene Ansicht, daB die 
embryonalen Gewebe als Attraktionszentren der wachstumsnotwendigen 
Stoffe fungieren, eine Stiitze. 

5. Die osmotische Wertzunahme von der Ansatzstelle der Rhizoiden 
bis zur Spitze erfolgt im allgemeinen in bogigen Zonen, die den Dörr- 
schen ‚Segmenten‘, d.h. den Derivaten je einer Zelle, bzw. den von der 
Scheitelzelle abwechselnd nach rechts und links abgetrennten Zellen, 
entsprechen. 

6. Der niedrigste osmotische Wert stellt sich bei optimaler Tempera- 
tur ein; eine entsprechende Erniedrigung der Temperatur hat ein An- 
steigen der absoluten Größe des osmotischen Wertes im Gefolge, doch 
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bleibt dabei das fiir das betreffende System typische prozentuelle Ge- 
fälle erhalten. 

7. Lichtmangel vermindert das Gefälle. 

8. Bei verletzten Prothallien sinkt in unmittelbarer Nahe der Wunde 
der osmotische Wert. 

9. In den zur Regeneration schreitenden Zellen wird der osmotische 
Wert bei Grenzplasmolyse erhöht. Regenerate verhalten sich wie nor- 
male Prothallien derselben Größe. 


Zum Schlusse sei mir gestattet, meinem hochverehrten Lehrer, Herrn 
Prof. Dr. K. LINSBAUER, für die zahlreichen Anregungen und das 
dauernde Interesse, das er meiner Arbeit entgegengebracht hat, meinen 
herzlichsten Dank auszusprechen. 
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In der vor kurzem verôffentlichten Arbeit von ALB. Frey wird mit 
besonderer Entschiedenheit der Satz aufgestellt, daB die Verholzung der 
pflanzlichen Zellmembran eine irreversible Quellung sei, hervorgerufen 
durch das Eindringen des Lignins. Das Lignin verbreitet sich zwischen 
den Mizellen der Zellulosemembran und ruft ebenso wie das durchträn- 
kende Wasser eine Quellung der Membransubstanz und gleichzeitig deren 
Verholzung hervor (1). FREY hält die Verholzung für einen irreversiblen 
Vorgang, weil eine Entholzung der Membran seiner Meinung nach nur 
in sehr seltenen Fällen beobachtet wurde. Als einzigen Fall von Ent- 
holzung erwähnt Frey das Beispiel, das in der Arbeit von ALEXAN- 
DROV und DyAPARIDZE angeführt wird (2), nach deren Beobachtungen 
die Steinzellenwände der Quitte sich nicht nur entholzen, sondern auch 
an Dicke abnehmen. 

ALEXANDROV und DJAPARIDZE haben an einer Reihe von ihnen an- 
geführter Tatsachen als erste die ganz bestimmte Annahme gemacht, 
die Verholzung der Zellmembran werde von ihrer Quellung begleitet. 
Folglich ist die Verholzung eine eigenartige kolloidchemische Umwand- 
lung der Substanz der Zellulosemembran. Ist diese Umwandlung rever- 
sibel? Frey ist, wie erwähnt, nicht dieser Meinung. Auch van WissE- 
LINGH lehnt sie in seinem Buche (3) ab. Aber bei näherer Untersuchung 
der Frage zeigt sich, daß die Fälle von Entholzung nicht so selten sind, 
und daß es kaum gerechtfertigt wäre, die Verholzung für einen irrever- 
siblen Vorgang zu erklären. 

Vor allem entsteht bei pathologischen Infektionserscheinungen, die 
durch verschiedene Pilze hervorgerufen werden, eine außerordentlich weit- 
gehende Entholzung der Holzzellen bei den verschiedensten Arten von 
Bäumen. Die klassischen Arbeiten R. Hartics haben die Wissenschaft 
schon längst mit einer Reihe von Beispielen einer Entholzung verholzter 
Zellmembranen unter Einwirkung von Pilzhyphen bekannt gemacht. In 
seinem „Lehrbuch der Anatomie und Physiologie der Pflanzen 1891‘, 
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findet sich sogar eine ausgezeichnete Abbildung (Abb. 17), welche die 
Entholzung und weitere Zersetzung der Tracheidenzellen bei der Kiefer, 
durch Trametes Pini hervorgerufen, illustriert (4). 

Noch interessanter ist für uns die Arbeit von SCKILLING (5). Beim 
Knicken von Lein- und Hanfstengeln in verschiedenem Alter hatte 
SCHILLING Gelegenheit, außerordentlich eigenartige Veränderungen der 
Xylemzellen zu beobachten. Nach dem Knicken des Stengels beginnen 
die Parenchymzellen des Xylems, welche an der Stelle des Knicks ge- 
legen sind, zu wuchern. Vor der Wucherung erfolgt eine stellenweise 
oder völlige Membranentholzung dieser Zellen. Dabei entholzen sich und 
wuchern Zellen des verschiedensten Alters. Nicht selten wird die Mittel- 
lamelle zerstört, und es entsteht ein lockeresGewebe, das aus wuchernden 
Zellen besteht, welche früher zum Holzbestande des Stengels gehörten. 
Die Membranen der Zellen des lockeren Parenchyms bestehen entweder 
stellenweise oder vollständig aus Zellulose. Die wuchernden Zellen 
können sich vielfach teilen, worauf die Wände aller Neubildungen mei- 
stens wieder verholzen. Auf Grund seiner Untersuchungen gelangte 
SCHILLING unter anderem auch zu folgendem, wichtigen Schluß: ,,Die 
Verholzung ist ein reversibler Prozeß, der homogen oder partiell erfolgen 
kann. Entholzte Zellen sind gleichfalls zu intensivem Wachstum und 
Zellteilungen befähigt.‘ Wie man sieht, zeigt die ScHiLLinssche Unter- 
suchung überzeugend, daß die Verholzung ein reversibler Vorgang 
ist. Aber SCHILLING hatte nur mit zwei Pflanzen zu tun und noch dazu 
unter immerhin pathologischen Umständen, wenn auch ohne Mitwirkung 
von Pilzen. Die Frage der Möglichkeit einer Entholzung bei Gefäß- 
wänden beantwortet SCHILLING verneinend, erklärt jedoch seine ableh- 
nende Antwort zum Teil dadurch, daß ihm entscheidendes tatsächliches 
Material fehlt: „ich möchte eine verneinende Antwort geben, obschon 
ich meiner Sache hierin nicht ganz sicher bin“ (S. 544). 

Hinweise auf die Möglichkeit einer Entholzung von Gefäßwänden 
kann man unserer Meinung nach aus der sehr ausführlichen Arbeit von 
CHAUVEAUD schöpfen (6). Trotzdem CHAUVEAUD selbst nur von einer 
Obliteration und Resorption der Gefäßwände des Protoxylems spricht, 
zeugen seine Abbildungen dafür, daß die Wände solcher verschwindender 
Gefäße zuerst entholzen. Während die verholzten Gefäßwände auf den 
Abbildungen von CHAUVEAUD gestrichelt sind, läßt er die Wände der- 
jenigen Gefäße, die sich auf dem Wege zur Obliteration und Resorption 
befinden, ungestrichelt. Zweifellos hat ein so sorgfältiger und aufmerk- 
samer Forscher wie CHAUVEAUD dies nicht ohne Grund getan. Außer- 
dem zeichnet er die umgewandelten Wände viel dünner als die verholzten, 
obwohl sie nebeneinander gelegen sind (Abb. 67). Da nach den Beobach- 
tungen R. HARTIGS, sowie nach denen von ALEXANDROV und DJAPARIDZE 
die Dicke der Zellwand bei der Entholzung merklich abnimmt, ist es 
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durchaus möglich, daß die von CHAUVEAUD dargestellte Verdünnung 
der Gefäßwände mit ihrer Entholzung zusammenhängt. CHAUVEAUD hat 
ein großes und verschiedenartiges Material untersucht, und überall kon- 
statiert er das Vorkommen einer Obliteration der Gefäße des Proxylems, 
welchem eine Verdünnung der Gefäße vorhergeht. Es muß also die Ent- 
holzung, entgegen Freys Meinung, eine weit verbreitete Erscheinung 
sein. 

Die Beispiele für Entholzung, die wir aus CHAUVEAUDS Untersuchun- 
gen entnehmen können, erfolgen unter durchaus normalen Bedingungen 
bei der Entwicklung des Gefäßsystems. Uns gelang es nun ebenfalls, 
Fälle von Gefäßentholzung zu beobachten, welche unter völlig normalen 
Verhältnissen vor sich gingen und offenbar eine außerordentlich weite 
Verbreitung haben (6). In dieser Beziehung ist unsere Arbeit gewisser- 
maßen als eine Ergänzung zu den Arbeiten von CHAUVEAUD anzusehen. 

Es wurde von uns darauf hingewiesen, daß die innersten Gefäße der 
Gefäßbündel des Stengels der Sonnenblume sich fast immer entholzen 
und obliterieren. Es sind dies die Gefäße des Metaxylems, und zwar 
sicher die schrauben- und ringförmigen, möglicherweise auch die netz- 
artigen, d.h. die Gefäße mit primitivster Struktur bei der höheren 
Pflanze. Fälle von Entholzung und Obliteration solcher Gefäße, welche 
ans Mark grenzen, haben wir bei allen den verschiedenartigen Pflanzen be- 
obachtet, mit denen wir uns bei unseren Untersuchungen zu beschäftigen 
hatten. Eine systematische Untersuchung einer großen Anzahl von Fa- 
milien haben wir in dieser Richtung nicht unternommen. Es genügte 
uns, das beständige Vorkommen von Entholzungserscheinungen bei Ge- 
fäßwänden primitivster Struktur in den Bündeln vieler höheren Pflanzen 
festzustellen. 

Besonders gut ist die Entholzung und Obliteration der Gefäße in 
den Blattstielbündeln der Blätter des Hanfes (Cannabis sativa), der im 
Kaukasus wächst, ausgeprägt. Da uns die Frage über die Reversibilität 
des Verholzungsprozesses bei der Membran einer Pflanzenzelle Aufmerk- 
samkeit und Interesse zu verdienen scheint, haben wir sie nochmals an 
diesem besonders geeigneten Objekt untersucht. 

Die Gefäße im Blattstiel des Hanfes sind in mehreren regelmäßigen 
Ketten gelegen. Alle haben schrauben- oder ringförmige Verdickungen, 
netzförmige haben wir nicht bemerken können. 

Bei näherer Untersuchung des Zustandes der Gefäßwände und bei 
Behandlung mit entsprechenden Reagenzien zeigte sich, daß die Wände 
der verschiedenen Gefäße in jeder Kette sich in einem verschiedenen 
Zustand der Verholzung befinden. Die einen, dem Kambium nächst- 
liegenden, äußeren geben eine deutliche und intensive Reaktion auf Ver- 
holzung. Die anderen, inneren, zum Mark hin gelegenen werden durch 
die Reagenzien auf Verholzung entweder nur ganz schwach oder gar 
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nicht gefärbt. Dabei sind zwischen den stark verholzten GefäBen und 
denjenigen, die eine Verholzung vollständig vermissen lassen, auch einige 
GefäBe mit intermediärem Verholzungsgrade zu finden. 

So unterliegen der Entholzung die ältesten GefäBe des Wasserlei- 
tungssystems. DaB wirklich eine solche in vorher verholzt gewesenen 
Verdickungen der Gefäßwände stattfindet, beweist die Beobachtung von 
Blattstielen verschiedenen Alters, beispielsweise von Blättern niedrigerer 
und höherer Zonen ein und desselben Stengels. Während die unteren 
Blätter zu altern beginnen, gelb werden und abfallen, entwickeln sich 
die oberen. Vergleichen wir Z. B. den Stiel des fünften Blattes von der 
Basis des Stengels an gerechnet bei einem weiblichen Exemplar, eines 
Blattes, das eben zu altern anfängt, mit dem 22., schon vollständig ent- 
wickelten, aber noch jungen Blatte. Im Stiel des 22. Blattes haben alle 
Gefäße vollständig verholzte Wände außer den noch ganz jungen äuße- 
ren Gefäßen, die noch nicht ganz aus der Kambialzone hervorgetreten 
sind. Letztere haben sehr dünne noch nicht verholzte Zellulosewände 
und sind mit lebendem Inhalt gefüllt. Im Stiel des 5. Blattes sind die 
ältesten inneren Gefäße nicht nur entholzt, sondern auch ganz obliteriert. 
Die mehr nach außen hin gelegenen Gefäße befinden sich in verschiedenen 
Stadien der Entholzung; je jünger das Gefäß, um so weniger weit ist die 
Entholzung seiner Wände vorgeschritten. Doch ist der Prozeß mit der 
Entholzung und Obliteration noch nicht zu Ende. Im letzten Degenera- 
tionsstadium der Gefäßwände erfolgt ihre Resorption. Schließlich ver- 
schwinden sogar die Spuren des Gefäßes, und nur auf Grund eines 
besonderen, charakteristischen Zusammenrückens der an Stelle der ver- 
schwundenen Gefäßlumina ausgewachsenen Parenchymzellen kann man 
behaupten, daß dort früher ein Gefäß war. Diese charakteristische 
Zusammenschließung der Parenchymzellen ist eine Folge davon, daß 
diese Zellen eine eigenartige Narbe bilden, welche als eine Art Wund- 
verheilung auftritt. Das letztere geschieht immer, wenn die zusammen- 
gerückten Zellen nicht durch Teilung irgendeiner Ausgangszelle ent- 
standen sind, sondern wenn erwachsene Zellen verschiedener Entste- 
hungsstellen zusammengerückt sind. 

Noch eine Tatsache verdient erwähnt zu werden. Trotz Obliteration 
und Verschwinden der alten Gefäße in den Blattstielen des Hanfes, ist 
die Zahl der Gefäße, die in Ketten gelegen sind, in den Stielen der 
unteren Blätter gleich der Gefäßzahl in den oberen, wo ein Verschwinden 
der Gefäße noch nicht eingetreten ist. Das bedeutet, daß durch die 
Tätigkeit des Kambiums in den Blattstielen der verschiedenen Knoten 
drei bis fünf durchaus normale Gefäße in jeder Kette entstehen. Folg- 
lich bildet sich ein eigenartiges, bewegliches Gleichgewicht bezüglich der 
Anzahl der Gefäße in jedem Blattstiel heraus. Diese Erscheinung ver- 
dient in Zukunft ausführlich untersucht zu werden. 
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Zur Demonstration der Entholzung und Obliteration von GefäBen, 
wie auch des ZusammenschlieBens der Parenchymzellen iiber dem ver- 


schwundenen Gefäß wählten wir den Stiel des 11. Blat- 
tes. Obwohl in den Stielen der tieferliegenden Blätter 
der Entstehungsvorgang der Gefäßwände mit allen 
seinen weiteren Folgen schärfer ausgeprägt ist, sind 
doch im Stiele des 11. Blattes die Übergangsstadien 
besser zu erkennen. 

In Abb. 1 ist eine Gefäßkette aus dem Wasser- 
leitungssystem im Stiele des 11. Blattes dargestellt. 
Die Gefäße befinden sich in verschiedenen Enthol- 
zungsstadien. Das Gefäß a hat vollständig verholzte 
Wände, es ist das, von der Kambialzone aus ge- 
rechnet, dritte Gefäß. Die Gefäße 6 und c werden 
durch Reagenzien auf Verholzung bedeutend schwä- 
cher gefärbt ; ihre Wände sind merklich dünner. Be- 
sonders die Wand des Gefäßes c gibt nur eine schwache 
Reaktion auf Verholzung, seine Entholzung ist fast 
durchgeführt. Das Gefäß d schließlich hat Wand- 
verdickungen aus reinster Zellulose. Zugleich mit 
dieser vollständigen Entholzung und einer starken 
Verdünnung der Wände von Gefäß d, beginnt auch 
die Obliteration. Da daß Gefäß in diesem Zustande 
des lebendigen Inhalts entbehrt und seine Wände, 
frei von Verholzung, weich geworden sind, so drücken 


die benachbarten lebenden Parenchymzellen in ihrem Wachstumsbe- 
streben das Gefäß zusammen. Besonders stark zusammengedrückt sind 


die auf d folgenden Gefäße. Beim letzten 
ist das Lumen beinahe verschwunden und 
die Resorption seiner Wandsubstanz hat 
offenbar begonnen; denn das dem Mark zu- 
gewandte Ende der zusammengedrückten 
Wand hat seine deutlichen Umrisse verloren. 
Außerdem fällt eine außerordentliche Ver- 
dünnung der Wand, im Vergleich zu der ver- 
holzten von GefäB a auf. Wie oben erwähnt, 
geht der Degenerationsprozeß des Gefäßes 
weiter und endet mit einem vollständigen 
Verschwinden der Wand des früheren Ge- 
fäßes, an das schließlich nur eine eigenartige 


„Narbe‘ aus zusammengeschlossenen Parenchymzellen erinnert. 
Der Anfang dieses Zusammenrückens der Parenchymzellen ist in 
Abb. 2 dargestellt, welche nach einem Präparat desselben 11. Blatt- 
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stieles, jedoch von einer anderen Stelle gezeichnet wurde. Hier ist die 
Entholzung der Gefäßwände mit bedeutender Schnelligkeit vor sich ge- 
gangen. Gleich nach dem gut verholzten Gefäß a folgt b, dessen Wände 
nur noch eine schwache Reaktion auf Verholzung zeigen. Der starken 
Entholzung der Gefäßwände von: 5 entspricht auch deren scharfe Ver- 
dünnung. Hebt man das Mikroskoprohr um einen sehr geringen Betrag 
durch die Mikrometerschraube, so kann man beobachten, wie die Paren- 
chymzellen, welche um das Gefäß 6 lagern, anfangen sich in das Gefäß- 
lumen vorzustrecken. Bei einem Gefäß mit verholzten Wänden findet 
nichts ähnliches statt. Und je stärker die Entholzung und Obliteration 
eines Gefäßes ist, um so näher rücken die umgebenden Parenchymzellen 
zusammen. Wie ferner aus der Abbildung zu ersehen ist, sind die Paren- 
chymzellen, welche hinter dem Gefäß b in der Richtung zur Markzone 
liegen, an einer Stelle bis zur gegenseitigen Berührung zusammengerückt, 
und hinter c hat sich eine Spalte von unregelmäßiger Form gebildet. 
Senkt man das Mikroskoprohr ein wenig, so zeigt sich unter dieser Spalte 
ein entholztes und stark obliteriertes Gefäß. 

Wie oben erwähnt, besitzen die Gefäße in den Blattstielen des Hanfes, 
ebenso wie offenbar in denen der meisten anderen Pflanzen ring- oder 
schraubenförmige Wandverdickungen. Die Auswüchse der Parenchym- 
zellen, die an einem obliterierenden Gefäße wuchern, gleichen in ge- 
wisser Beziehung den Thyllen, welche das Gefäß verstopfen. Solche 
Wucherungen sind schon längst von REICHENBACH (8) und auch von 
HABERLANDT (9) bemerkt worden. HABERLANDT beobachtete das Vor- 
strecken der Parenchymzellen in das Lumen der Spiralgefäße und zwar in 
den Blattstielen (Abb. 132). Der Unterschied zwischen dem von uns 
beschriebenen Vorstrecken der wuchernden Parenchymzellen und den 
wirklichen Thyllen besteht darin, daß diese in das Gefäßlumen ein- 
dringen, während jene das Gefäßlumen obliterieren und zu einer unbe- 
deutenden Spalte zusammendrücken, worauf die Resorption der Wände 
des früheren Gefäßes eintritt. 

Es sei noch darauf aufmerksam gemacht, daß die Gefäße, die sich 
im Stadium der Entholzung befinden, von den Reagenzien auf Ver- 
holzung sehr ungleich gefärbt werden. Die Wände von vollständig ver- 
holzten Gefäßen werden gleichmäßig gefärbt, diejenigen aber, die sich 
zu entholzen beginnen, werden stellenweise stark gefärbt, stellenweise 
aber nur sehr schwach. Überhaupt läßt die Allmählichkeit des Ent- 
holzungsvorganges unwillkürlich den Gedanken aufkommen, daß dieser 
durch ein besonderes Ferment hergerufen wird. Schon R. Harrıs machte 
auf die Existenz eines besonderen holzzersetzenden Ferments bei Pilzen 
aufmerksam, von denen die Bäume befallen werden. In letzter Zeit be- 
stätigte FALCK (10), daß bei korrosiver Holzzersetzung nur der Lignin- 
gehalt kleiner wird, daß aber der Zellulosegehalt während der Tätigkeit 
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des die Korrosion hervorrufenden Pilzes sich mehr oder weniger gleich 
bleibt. 

Als Ergebnis unserer Untersuchungen unterstreichen wir nochmals, 
daß die Verholzung fraglos reversibel und die Entholzung ein weit ver- 
breiteter Vorgang ist. Man muß die Entholzung von Wänden bei leben- 
digen und toten Zellen unterscheiden. Im ersten Falle fällt das Zell- 
lumen, wie von SCHILLING (5) und auch von ALEXANDROV und Dsapa- 
RIDZE (2) beobachtet wurde, nicht in sich zusammen, die Zelle fährt 
fort zu existieren. Im zweiten Falle fällt nicht nur das Lumen der Zelle 
zusammen, sondern die Wand des entholzten anatomischen Elements 
wird resorbiert. Ein solcher Entholzungsvorgang findet in Gefäßwänden 
mit schrauben- und ringförmigen Verdickungen statt, wobei schließlich 
sogar das entholzte Gefäß spurlos verschwindet und dessen Stelle von 
wuchernden Parenchymzellen eingenommen wird. Besonders gut kann 
man diese Vorgänge an den Stielen der unteren Blätter des in Tiflis 
wachsenden Hanfes beobachten. 
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UBER PRIMARE UND SEKUNDARE KALTERESISTENZ 
BEI BOHNENSIPPEN. 
EINE VORSTUDIE ZUR GENETIK DER KALTEEMPFINDLICHKEIT. 


Von 
Hans WARTENBERG. 
Mit 5 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 4. Januar 1929.) 


Einleitung. 

In den Jahren 1924—1927 versuchte ich aus einer Anzahl reinliniger 
Bohnensorten kälteresistente Linien zu isolieren, um mit ihnen Züch- 
tungsversuche vorzunehmen. Die Ergebnisse der aufeinander folgenden 
Versuche zur Feststellung der Kälteempfindlichkeitsunterschiede waren 
nicht immer einheitlich. Zeigte sich eine Linie in einem Versuche resisten- 
ter als die andere, dann war im nächsten das Verhältnis umgekehrt 
und in einem dritten der Unterschied kaum merklich. Das Ergebnis 
eines Versuches zur Aufklärung dieser Erscheinung bestätigte die Ver- 
mutung, daß die Kälteempfindlichkeit dieser Pflanzen nicht unveränder- 
lich ist. 

Veränderungen der Kälteempfindlichkeit sind wiederholt beschrieben worden. 

GÖöPPERT machte schon 1830 (7) eine Andeutung, daß der Erfrierpunkt der 
Pflanzen durch die Temperatur, welche vor der Kälteaussetzung auf sie wirkte, 
variiert wird. MÜLLER-THURGAU (21) schreibt dem durch niedrige Temperaturen 
hervorgerufenen Süßwerden der Kartoffeln in diesem Sinne eine biologische Be- 
deutung zu. — „Ich habe nämlich gefunden, daß süße Kartoffeln einen tiefer 
liegenden Überkältungspunkt haben als nicht süße, d. h. daß sie bei einer Kälte 
noch lebend bleiben, bei der diese letzteren erfrieren. Es liegt deshalb der Ge- 
danke nicht fern, daß man vielleicht beim Süßwerden der Kartoffel es mit einer 
Anpassungserscheinung zu tun habe.“ 

Ähnliches berichtet Gassner 1918 (5). Er stellte fest, „daß die Kultur winter- 
annueller Pflanzen bei tiefen Temperaturen eine Steigerung der Frosthärte zur 
Folge hat“ und ferner ,,der Aufenthalt bei tiefen Temperaturen ein Ansteigen des 
Zuckergehaltes bewirkt“. Auf eine Beziehung des Zuckergehaltes zur Kälte- 
resistenz der Getreidesorten hatten GASSNER und GRIMME (6) schon früher (1913) 
hingewiesen. 

APELT (2) untersuchte die Einwirkung verschiedener Lagerungstemperaturen 
auf den Erfrierpunkt der Kartoffeln und fand, daß eine hohe Lagerungstempera- 
tur einem hohen und eine tiefe Lagerungstemperatur einem tiefen Erfrierpunkt 
entspricht. Dasselbe hatte schon vor APELT auch REIN (24) bei Dahlienknollen, 
Zwiebeln von Allium Cepa, Riibenwurzeln von Daucus Carota und Blattstielen 
von Rhododendron ponticum gefunden. WINKLER (33) verglich die Kalteresistenz 
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ausdauernder Gewachse in ihrem sommerlichen Zustande mit ihrer Kälteresistenz 
im Winter und fand darin einen Unterschied. Durch Vorkultur bei tiefen Tempe- 
raturen konnten diese Pflanzen aber auch im Sommer ihre Resistenz erhöhen. 

LipForss (14) erzielte eine Resistenzerhéhung nicht abgehärteter Pflanzen- 
teile, indem er seinen Präparaten Zuckerlösungen zufügte. CHANDLER (3) bestä- 
tigte 1913 die Ergebnisse der LipForssschen Untersuchungen. 

Eingehender wurde die Kälteschutzwirkung der Zuckerlösungen 1912 von 
Maxımow (15) bearbeitet. Auch er fand, daß Salzlösungen in derselben Weise die 
Kälteresistenz der Pflanzenzellen beeinflussen. Besonders interessant ist seine 
Beobachtung, daß Schnitte von Rotkohlblättern ihre Kälteresistenz erhöhen, 
nachdem sie im Preßsafte ihrer eigenen Pflanze gelegen hatten. Da durch vor- 
heriges Erhitzen des Preßsaftes dessen Eiweißstoffe unwirksam geworden sind, 
nahm er an, daß die im Zellsaft gelösten Salze die Erhöhung der Resistenz be- 
wirkten. 

SCHAFFNIT (1910, 27), SCHANDER und SCHAFFNIT (1919, 28) und Harvey 
(1918, 9), deren Erklärung über die Ursache des Kältetodes wie die LipForsssche 
mit der Kältetodtheorie von GoRKE (8) übereinstimmt, nach welcher die beim 
Gefriervorgang durch das Auskristallisieren des Wassers gesteigerte Säure- und 
Salzkonzentration ein Ausflocken der Eiweißkolloide bewirkt, sehen die Ursache 
der Resistenzerhöhung in einer Umbildung der Konstitution des Plasmas. Beim 
Aufenthalt in niederen Temperaturen sollen stabilere Proteine gebildet werden. 
Harvey glaubte aus dem Anwachsen der Aminosäurebestandteile diesen Schluß 
ziehen zu dürfen. Die Schutzwirkung des Zuckers beurteilte er nicht als einen 
bedeutenden Faktor im „hardening off‘‘-ProzeB, da in seinen Versuchen die 
Kohlehydratveränderung gering war. 

Rosa (25) und Hooker (11) konnten Gemüsepflanzen gegen Kälte abhärten 
und beobachteten, daß durch den „hardening off“-Prozeß Pentosane in den 
Pflanzenteilen angehäuft werden. Auf diesen und eigenen Arbeiten baute Nzw- 
TON (22) eine neue Theorie der Resistenzerhöhung auf. Er übernahm die MÜLLER- 
TaurGausche Ansicht über die Ursache des Kältetodes, nach welcher die inter- 
zellulare Eisbildung ein Austrocknen der Zellen verschulden soll. Da aber beidem 
„hardening off“-Prozeß der Erfrierpunkt weit tiefer sinkt als die Gefrierpunkts- 
depression infolge der Zuckeranhäufung, suchte er einen Grund für die Verhinde- 
rung des Kältetodes, der mit der oben erwähnten Anschauung über die Ursache 
des Kältetodes im Einklang ist. Nach seiner Meinung wird bei fallender Tem- 
peratur ein protoplasmatisches Gel mit hohen Imbibitionskräften gebildet, an 
dessen Aufbau die angehäuften Pentosane mit ihren hydrophilen Eigenschaften 
beteiligt seien. Diese erhöhten Imbibitionskräfte des Protoplasten seien dann 
ein Schutz gegen das Austrocknen durch Eisbildung. 

1927, als die Versuche der vorliegenden Arbeit bereits abgeschlossen waren, 
erschien eine Monographie von AKERMANN (1), in welcher eine „Korrelation zwi- 
schen Kälteresistenz und anderen Faktoren, wie osmotischem Wert des Zell- 
inhaltes bei Grenzplasmolyse, Gehalt an reduzierenden Zuckerarten und koagu- 
lierbaren, stickstoffhaltigen Verbindungen, Trockensubstanzen“ für Weizen als 
Ergebnis zahlreicher Versuche festgestellt wurde. Wie Gassner und GRIMME (6) 
fand er eine Parallelität zwischen Kälteresistenz und Zuckergehalt. Außerdem 
erkannte er, daß die „Kälteresistenz eine sehr komplizierte Eigenschaft ist, welche 
in hohem Grade bei einem Wechsel der äußeren Bedingungen modifiziert wird“, 
wobei sich mit der Kälteresistenz ebenfalls der Zuckergehalt ändert. 

Die Unterschiede zweier Sorten in bezug auf die Kälteempfindlichkeit sind 
im Winter am größten, „während sie mit der Steigerung der Temperatur im Früh- 
jahr abnehmen oder sogar vollständig verschwinden“ (S.146). Die „relative 
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Kälteresistenz“ ist also kein konstantes Verhältnis. ÂKERMANN konnte in Ver- 
suchen im Frühjahr feststellen, daB beziiglich der relativen Kälteresistenz die 
„Beihenfolge nicht mehr die gleiche war wie im Winter“, d.h. die im Winter 
kälteresisterteren Sorten waren im Frühjahr die minder kälteresistenten. Er 
sieht in dieser Erscheinung eine Wirkung von wiederholtem Witterungswechsel in 
der Übergangsperiode. 

Anlaß zu der vorliegenden Arbeit war, wie eingangs erwähnt wurde, 
eine züchterische Frage. Deshalb interessierte in diesem Zusammenhange 
weniger die physiologische als die ökologische Seite des Problems. 


Material und Methode. 


Das Material verdanke ich dem freundlichen Entgegenkommen der 
Zuchtanstalt Svalöf-Schweden. 16 reine Linien von Phaseolus vulgaris 
sind auf einem Versuchsfelde des Botanischen Gartens Münster in 
Kultur genommen worden; zur Blütezeit wurden die Pflanzen, um 
Fremdbefruchtungen, die nach den Mitteilungen von LEnz (12) und 
SCHIEMANN (29) bei der sonst als obligat autogam bekannten Bohne 
zu einigen Prozenten vorkommen sollen, zu vermeiden, gesäckt bzw. 
unter Gazekäfigen oder im Drahthaus gezogen. Morphologische Unter- 
scheidungsmerkmale, wie unterschiedliche Färbung der Samenschalen, 
verschiedene Größen und Formen der Samen und dergleichen, sind bei 
den Linien vorhanden. In den folgenden Zeilen charakterisiere ich aber 
nur diejenigen, welche mit den physiologischen Eigentümlichkeiten der 
Linien in einem gewissen Zusammenhange stehen. Bis zur Entwicklung 
des zweiten Laubblattes sind solche nicht festzustellen. Dann erst tritt 
eine Differenzierung ein. Die Frühreifen behalten einen hellgrünen 
Farbton der Blätter und sterben nach einer kurzen Reifezeit bald ab. 

Dagegen nehmen die Spätreifen je nach der Länge ihrer spezifischen 
Vegetationszeit einen dunkleren Farbton der Blätter an; zugleich wer- 
den die Blattfiedern größer, und bei den extrem Spätreifen überdecken 
sie sich an den Rändern. Dabei zeigen sich auf den Flächen der Blatt- 
fieder Wellungen, wie sie sonst an den Blättern von Phaseolus multiflorus 
zu sehen sind. 

Das Absterben der spätreifen Linien erfolgt nach einer nicht nur 
spät beginnenden, sondern auch lange hinausgezögerten Reifezeit. 

Außer diesen extremen gibt es in dem Material auch intermediäre 
Formen. 

Tabelle Nr. 1 gibt eine Übersicht über das Material, zusammenge- 
stellt auf Grund der Erntestatistik der Kultur des Sommers 1926. 


Die in der Spalte e angeführte Standardabweichung vom mittleren Erntetag 
könnte ein Maß für die spezifische Reifezeit sein, worunter die Variation in der 
Reife der Samen einer Linie zu verstehen ist, wenn nicht die in den letzten Jahren 
früh eintretende Herbstkälte und -nässe den späteren Teil der Ernte vernichtet 
hätte. Hierdurch mußte für die spätreifen Linien der Wert des mittleren Ernte- 
tages und der Standardabweichung zu niedrig sich errechnen, und die angegebenen 



































ec e 
Zahl der 
Ld. Nr Liniennummer —- — ar Bemerkung 
1. 1.7 224 119,01: +3,15 
2. IL 21 220 115,00 +3,00 | frühreif 
3. IL. 14 401 119,99 +2,64 
4. IL 12 337 122,68 +2,87 
5. IL18 474 122,64 +3,81 
6. IL 19 337 124,18 +6,91 
% IL.17 376 124,95 + 5,25 
8. IL 16 490 125,74 +4,97 intermed. Form 
9. IL8 271 126,79 + 7,33 
10. IL11 172 123,77 +4,21 
11. IL2 485 124,07 +4,94 
12. IL 15 354 124,84 + 3,72 
13. IL. 10 473 126,51 + 2,06 
14. 1.5 513 129,06 +4,41 | spätreif 
15. IL4 557 131,22 + 6,39 
16. 11.3 652 134,88 +5,42 


Zahlen bleiben deshalb unter dem richtigen Maß für die eigentümlich lange Reife- 
zeit bei den spätreifen Linien. 

Bei den Kälteversuchen zur Feststellung der Resistenzunterschiede 
verfolgte ich das Prinzip, sie möglichst unter den Bedingungen auszu- 
führen, die bei den Frühjahrsfrösten vorliegen. Bekanntlich erscheinen 
diese meist als plötzlicher Kälteeinfall in der ersten Hälfte des Monats 
Mai. Nicht selten kündigen sich die Fröste durch einen Temperaturfall 
bis nahe über den Gefrierpunkt an, worauf die stärkste Abkühlung 
erst am 2. oder 3. Tage eintritt. Da die Frühjahrsfröste aber häufig aus- 
bleiben, sind die Kälteversuche im Winter und in den ersten Früh- 
jahrstagen in folgender Weise vorgenommen worden. In einem Treib- 
haus säte ich die Bohnen in Blumentöpfe. Wenn nach dem Aufgehen die 
Primärblätter zur vollen Entfaltung gekommen waren und die ersten 
Folgeblätter sich entwickelten, brachte ich die Pflanzen ausdem Treibhaus 
in den Garten und setzte sie eine gewisse Zeitdauer der dort herrschen- 
den Temperatur aus. (Die Feststellung der Außentemperatur geschah 
in der Höhe der Blätter.) Hierauf brachte ich sie wieder an ihren alten 
Standort. Diese Expositionen wurden sowohl bei Temperaturen über 
Null, als auch bei Temperaturen unter Null vorgenommen. 

Für die Methode der Kälteversuche war die Frage von Bedeutung, 
ob zur Erreichung eines Kälteschadens eine bestimmte Tiefe der Tem- 
peratur notwendig ist. 

1 Die Zahlen bedeuten die Anzahl der Tage nach der Aussaat (10. Mai). 
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Einige Autoren rechnen mit einem diskreten Todespunkte, der durch einen 
bestimmten Temperaturgrad zum Ausdruck kommt. Im Gegensatz zu MÜLLER- 
THuRGAU (20) und MorıscH (19), welche den Gefriertod der Pflanzen dem Aus- 
trocknungstod gleichsetzen (interzellulare Eisbildung), nimmt Mazz (16) ein für 
jede Pflanze spezifisches Minimum für die Existenz bei niederen Temperaturen 
an, dessen Überschreiten ihren Tod verursacht. Dieses Temperaturminimum sei 
unabhängig von der Eisbildung. 

Auch Apztr (2) stellte fest, daß der ,,Erfrierpunkt‘ der Kartoffel nicht mit 
dem Gefrierpunkt der Gewebsflüssigkeiten zusammenfällt, sondern deutlich tiefer 
liegt als letzterer. Ebenso bekennt sich Rerx (24) zu der Kältetodtheorie von Mzz. 

VOIGTLAENDER (32) untersuchte die Bedeutung des Unterkühlungsphäno- 
mens für die Kälteresistenz der Pflanzen, auf die MüLLER-THURGAU hingewiesen 
hatte. Er stellte fest, daß Pflanzen niemals im Zustande der Unterkühlung den 
„eigentlichen Erfriertod“ erleiden. Nach seiner Meinung ist eine Abkühlung 
unter das „jeweilige spezifische Minimum“ und ein Eintreten der Eisbildung 
notwendig. 

Die Erscheinung, daß Pflanzen bei Temperaturen über dem Eispunkte schon 
zugrunde gehen, deuteten MÜLLER-THURGAU (20) und MoriscH (18) als Folge- 
erscheinung einer Krankheit, welche auf eine „Störung im Getriebe des Stoff- 
wechsels“ zurückzuführen ist. Mez (16), APezr (2), Rein (24) und VoIGTLÄNDER 
(32) unterscheiden ebenfalls diese Todesart von dem „eigentlichen Erfriertod“. 


Ob grundsätzlich diese beiden Todesarten zu unterscheiden sind, 
soll hier nicht erörtert werden, ebensowenig, ob die von Môgrus (17) 
beobachtete Erscheinung des ,,Erkaltens“ noch einen dritten Sonderfall 
darstellt ; sicher glaube ich behaupten zu dürfen, daß am Aussehen rasch 
bei — 4° C, — 20 C, oder langsam bei + 2° C zugrunde gegangener Boh- 
nenpflanzen kein Unterschied wahrzunehmen ist. Erst werden sie 
glasig-wässerig, verlieren dann ihre natürliche Farbe, werden dann 
schwarzbraun und vertrocknen schließlich. 

Für Bohnenpflanzen hat der Apzutsche Satz: „Eine einmalige tiefe 
Abkühlung des Versuchsobjektes unter das spezifische Minimum kann 
nicht durch länger anhaltende Temperatur wenig über dem Erfrier- 
punkte ersetzt werden‘ sicher keine Gültigkeit. Ich habe wiederholt 
beobachtet, daß Bohnenpflanzen eine halbstündige Abkühlung bei 
— 20 C ohne Schaden ertrugen, während für Geschwisterpflanzen eine 
erheblich längere Abkühlung bei — 1° C den Tod brachte, ja, eine tage- 
lange Abkühlung über dem Gefrierpunkte ebenfalls zum Ende führen 
kann. Es spielt eben der Zeitfaktor beim Kältetod eine ähnliche Rolle, 
wie nach LEPESCHKIns (13) Feststellungen beim Hitzetod. 

Damit ist schon gesagt, daß ein Kälteschaden der Bohnenpflanzen 
in einem gewissen Intervall der Temperaturskala zu erreichen ist. Der 
einzige wesentliche Unterschied bei den oben angeführten verschiedenen 
Temperaturen liegt darin, daß bei den höheren Temperaturgraden die 
Pflanze eine längere Zeit der Kälte ausgesetzt werden muß. In den 
Tabellen des II. Kapitels der nachstehenden Ausführungen sind des- 
halb neben den Temperaturdaten auch die Expositionszeiten angegeben. 
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Um jene Erscheinungen des Welkens bei tiefen Temperaturen zu 
verhindern, die Sacus (26) an Bohnenpflanzen festgestellt hat und in 
seiner Erklärung auf eine zu starke Abkiihlung des Bodens zurückführt, 
setzte ich die Tépfe während der Exposition in Kisten mit trockenem 
Torfmull. Diese Torfmullpackung, welche die Temperatur des Gewiichs- 
hauses hatte, wurde so ausgefiihrt, daB über dem Rande des Blumen- 
topfes noch eine etwa 2 cm starke Schicht Torfmull sich befand. Gegen 
die aus der Packung aufsteigende Wärme war ein Anfeuchten der obersten 
Torfmullschicht ein ausreichender Schutz. 

Das Verpacken der Blumentöpfe beanspruchte bei der Vorbereitung 
der Kälteversuche viel Zeit. Deshalb machte ich Vergleiche zwischen 
verpackten und unverpackten Pflanzen, um festzustellen, ob diesem 
Welken soviel Bedeutung beizumessen ist. Sie ergaben, daß erst nach 
dem Zurücksetzen in das Treibhaus die unverpackten Pflanzen zu welken 
begannen. Außerdem erwies sich, daß das Welken verhütet werden 
konnte, wenn die unverpackten Töpfe nach der Exposition mit ange- 
wärmtem Wasser begossen wurden. Demzufolge änderte ich die Arbeits- 
methode und gebrauchte in den späteren Kälteversuchen nicht mehr 
die Torfmullpackung. 

Bei der Schadenfeststellung zum Vergleichen der Resistenzwerte 
bzw. Schädigungswerte zweier Linien achtete ich darauf, daß nur Pflan- 
zen verglichen wurden, die gleichaltrig waren und gemeinsam und unter 
denselben Bedingungen die Vorkultur, Exposition und Nachbehandlung 
erfahren hatten. Sie geschah in der Weise, daß ich das Aussehen der 
Pflanzen in verschiedenen Zeitabschnitten der nach der Kälteaussetzung 
folgenden Tage notierte und bei einer etwaigen Erholung der Pflanze 
das Höchstmaß der beobachteten Schädigung als Kriterium benutzte. 
Weil der Schaden an den Primärblättern, Blattstielen, dem Stengel und 
den Folgeblättern in einer bestimmten Form und Reihenfolge sich ein- 
stellte, war es möglich, die Schadenshöhen durch Zahlenwerte zu be- 
zeichnen, welche auf Grund des in der folgenden Tabelle dargestellten 
Schemas errechnet wurden. Für den Schaden jedes einzelnen Pflanzen- 
teils wurde je nach der Größe eine Zahl eingesetzt und die Summe der 
Teilschäden als Schaden einer Pflanze angesprochen. 

Auf diesem Wege kann ich in den Vergleichstabellen leicht übersicht- 
liche Zahlenwerte bringen und die umständliche Beschreibung der 
Schäden vermeiden. Die folgende Tabelle zeigt das Schema des Zensur- 
systems. 

Bekanntlich sind die einzelnen Teile einer Pflanze ungleich kälte- 
empfindlich. Es ist dieses eine Tatsache, die L’H&rirrer (10) schon 1796 
beschreibt, und die bisher noch nicht angezweifelt wurde. Die Lebens- 
fähigkeit nach der Kälteschädigung ist darum davon abhängig, welche 
oder wieviele Teile von der schädigenden Kältewirkung betroffen werden. 
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Tabelle Nr. 2. 
Pflanzenteil Art der Schädigung — Bemerkung 
latter hängen etwas im Gelenk . 1: 
Primär- ne > « ___ EIER 2 
blatt- „ streng im Gelenk und 
gelenke Teile der Unterseite der Blattgelenke 
sind vertrocknet ......... 3 
sind vollständig vertrocknet . . . . . 4 
sind etwas gewellt . . . . . . . . . 1 
HR ÈS ne te ee Bra 2 
se OS nn. 2 020 46.4.0 3 
eT OE à à ci ee 1 
oo DIR. 6s wine de et es 2 
> ur. ee 3 
” BEE FS Lilo OY 3 
le » an den Spitzen etwas vertrocknet| 9 
Primär- haben einige Trockenflecken. . . . .| 9 
blätter » Viele oder große Trockenflecken 4 
sind am Rande vertrocknet und auf- 
gekräuselt - - + + +» . . . . . . . 4 
sind in der Fläche !/, vertrocknet und 
aufgekräuselt . . . . . . . . . . . 4 
sind desgleichen 1/,. . . . . . . . . 8 
pe u os TU +10 12 
A a vollständig ..... 16 
oo Mg Vette. a 3 2 
Primär- | » Ns op . SS es 4 
6 = ine cated ara“ 6 
a iJ vollständig vertrocknet . . . . . 8 
Primär- 
sta | = WER + à 6 | Die Primärblattstielge- 
lenke sind relativ un- 
anne empfindlich und De 
me L ps er u et 4 Imig” hohen Zahlen 
blätter der ganze Haupttrieb vertrocknet . 16 
von oben 1/, vertr. od. Trockenflecken 
am ganzen Stengel . . . . . . . . 4 
Stengel desgleichen 1/, vertrocknet. , . . . . 8 
” 3/ Men = 05101. 12 
vollständig vertrocknet . . . . . . . 16 








1 Die Zahlenwerte betreffen nur makroskopisch wahrnehmbare Schäden. 
Die Werte für die Primarblatter und Primärblattstiele wurden nur halb ge- 
rechnet, wenn der betreffende Schaden sich nur auf einem Primärblattstiel ein- 
stellte. Geringere Schäden an den Folgeblattern, als sie die Tabelle aufweist, wur- 
den ebenfalls für jedes Blatt mit halben Werten der entsprechenden Schäden an 
Primärblättern berechnet. 














354 H. Wartenberg: 
Wenn entsprechend dem obigen Schema eine Pflanze den Schadenwert 
66 erhielt, dann war sie vollständig vernichtet. Mit einem Schadenwert 
58 war die Pflanze auch nicht mehr lebensfähig, weil nur der untere 
Teil des Stengels noch lebte. Der höchste Schadenwert, welcher eine 
spätere Erholung und ein Wachstum bis zur normalen Ernte zuließ, 
beträgt etwa 28 bis 34 Einheiten. Pflanzen mit Schadenwerten zwischen 
34 und 58 Einheiten konnten zwar noch Adventivsprosse ausbilden, 
fielen aber meist später Parasiten zum Opfer. Besonders empfänglich 
waren auch geringer geschädigte Pflanzen für Botrytis cinerea. 

Für die Klärung der Ergebnisse von Kälteversuchen, auf die ich 
später zurückkommen werde, war es wichtig, ein Merkmal für die frühe- 
sten Kälteschäden zu haben. 

Bei den geringsten Kältewirkungen, welche einen sichtbaren Schaden 
hervorrufen, werden bei Phaseolus vulgaris zunächst die Variationsbe- 
wegungen der Primärblätter eingestellt. Es ist zu beobachten, daß bei 
jeder bedeutenden Temperaturerniedrigung die Blätter in die Kälte- 
stellung gehen, die der Schlafstellung ähnlich ist. Nach einer schädigen- 
den Wirkung der Kälte bewegen sie sich aber erst nach einigen Tagen 
in die normale Lage zurück. Eine stärkere Schädigung zeigt sich da- 
durch, daß die Blätter sich auch unter den günstigsten Umständen nicht 
wieder aufrichten. Im letzteren Falle nehmen die Dorsalseiten der Blatt- 
gelenke in ihrer Länge zu, und das Blattgelenk preßt, nahezu einen Drei- 
viertelkreis beschreibend, sein Blatt fest an den Blattstiel und den 
Stengel. Macht man durch das Blattgelenk in diesem Zustande einen 
Längsschnitt, dann ist zu sehen, daß die Zellen der unteren Hälfte 
hauptsächlich um die Gelenkfalten herum abgestorben sind. Die untere 
Hälfte der Blattgelenke ist also besonders kälteempfindlich. 


I. Kapitel. 


Nach der eben beschriebenen Methode konnte aus technischen Grün- 
den in einem Kälteversuch nur jeweils eine geringe Anzahl Pflanzen einer 
Linie mit einer ebenso geringen Anzahl Pflanzen einer anderen Linie 
verglichen werden. Um für die Feststellung der Empfindlichkeitsunter- 
schiede eine sichere Grundlage zu haben, mußten daher Kälteversuche 
möglichst häufig wiederholt werden. Dabei stellte sich heraus, daß die 
Ergebnisse der aufeinander folgenden Versuche nicht einheitlich waren. 

In den Tabellen Nr. 3—8 sind die Ergebnisse solcher Vergleichsver- 
suche zusammengestellt. Die Tabelle Nr. 3 enthält Vergleiche zwischen 
der spätreifen Linie II. 3 und der frühreifen Linie II. 14. Sie zeigt in 
einigen Versuchen deutliche Resistenzunterschiede, aber während in den 
Versuchen 3 a—e, 4 a und b, 10, 21, 28 b und 30 c die Linie II. 3 resisten- 
ter als die Linie II. 14. ist, zeigen die Versuche 4c, 4d, 20, 29c, 29d, 
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30f, 33a und 33 b das umgekehrte Verhältnis, und in manchen, z. B. 
28 a, 29 a, 30 g, 32, 35 und 36, ist der Unterschied kaum merklich. 
































Tabelle Nr. 3. 
Linie IL 3 Linie IL 14 
Lid. Nr. di 
Nr wa — ct Ab- w | 2. 
Pf w weichung Pflanze wert der |. weichung 
1. 3a. 1 0 1 12,00 
2. 3b. 1 36,00 1 44,00 
3. 30. 1 36,00 1 66,00 
4 3d. 1 36,00 1 66,00 
5. 3e. 1 44,00 1 66.00 
6. 4a. 1 0 1 2,00 
7. 4b. 1 0 1 2,00 
8. 4c. 1 32,00 1 12,00 
9. 4d. 1 32,00 1 14,00 
10 10. 1 0 1 6,00 
11. 20. 2 5,00 +0 2 0 — 
12. 21. 2 0 — 2 13,00 + 5,00 
13. 23. 9 0,78 +1,47 9 9,78 + 5,38 
14 28 a. 20 10,80 + 13,90 4 8,00 +13,80 
15 28b. 12 18,08 +4,70 3 58,00 +0 
16 29a. 5 35,80 +27,60 4 30,75 +27,25 
17. 29b. 5 19,20 +5,15 5 12,80 +4,90 
18. 29c. 4 36,50 + 12,82 5 7,40 +1,20 
19. 29d. 5 32,40 + 12,02 5 6,40 +1,82 
20. 30a. 5 0,60 +0,49 4 2,50 +0,50 
21. 30b. 5 1,40 +0,49 + 6,00 +0 
22. 30. a 1,75 +1,15 3 11,00 +0 
23. 30d. 5 28,00 +0 4 23,50 +5,94 
24. 30e. 5 20,60 + 5,36 4 21,50 + 8,40 
25. 30£. 5 20,40 +4,84 4 8,75 +1,76 
26. 30g. 5 8,00 +1,00 3 11,00 +2,94 
27. 32. 30 14,10 + 12,85 28 17,60 + 9,45 
28. 33a. 22 11,37 + 5,34 18 0,83 +1,00 
29. 33b. 20 33,85 +8,70 17 21,94 +4,67 
30. 35. 19 25,21 +6,30 6 30,17 +1,86 
31. 36. 9 6,55 +2,19 8 5,00 + 2,06 


In der nachsten Tabelle (Nr. 4) kommen zwei spatreife Linien zum 
Vergleich. Auch hier zeigt sich dasselbe Ergebnis. 

Die Tabelle Nr. 5, in welcher zwei frühreife Linien verglichen werden, 
weist weniger große Differenzen auf. Aber dennoch ist das Ergebnis 
dasselbe. 












































Linie IL 3 
Anzahl Ze Anzahl Durch- 
var wert der er oe ert der = 
w eich! 
Pflanzen Schädigung Pflanzen Schädigung WERBUNG 
L 16. 3 66,00 +0 4 6,00 + 7,06 
2. 20. 2 5,00 +0 2 13,50 + 6,50 
3 | 21. 2 0 — 1 20,00 un 
4. 23. 9 0,78 +1,47 9 4,78 +4,10 
5. 25. 2 2,00 +0 2 2,00 +0 
6. 28a. 20 10,80 + 13,90 10 4,70 + 7,95 
%. 28b. 12 18,08 +4,70 7 48,57 + 13,80 
8. 29a. 5 35,80 + 27,60 4 46,25 + 20,03 
9. 29b. 5 19,20 +5,15 5 5,40 + 1,20 
10 29c. 4 36,50 + 12,82 5 4,40 + 0,80 
11 294. 5 32,40 + 12,02 4 7,00 + 3,00 
12. 30a. 5 0,60 +0,49 4 1,00 +0 
13 30b. 5 1,40 +0,49 5 2,80 +0,27 
14 30d. 5 28,00 +0 4 24,00 +3,16 
15 30e. 5 20,60 + 5,36 + 17,00 + 3,00 
16 301. 5 20,40 +4,84 5 9,20 + 4,26 
Tabelle Nr. 5. 
Linie IL 7 Linie IL 14 
Lfd. Nr. des Anzahl Durch- Anzahl Durch- 
Nr. Vers. den rc F + de schnitts- Ab- 
w w ung rt di ich 
Pflanzen | „naar Pflanzen Schädigung WERBUNG 
1. 18. 2 2,00 +0 5 1,60 +1,35 
2. 20. 2 8,50 +0,50 2 0 _— 
3. 21. 2 10,00 + 6,00 2 13,00 +5,00 
4. 23. 9 4,22 +2,61 9 9,78 +5,38 
5. 26. 7 5,86 + 6,03 9 11,00 +12,20 























Wenn nun noch eine frühreife Form mit einer intermediären Form 
(Tab. Nr. 6) oder eine intermediäre Form mit einer spätreifen (Tab. Nr.7), 
oder schlieBlich eine intermediäre mit ihresgleichen (Tab. Nr. 8) ver- 
glichen werden, so zeigen zwar die Vergleiche gleichnamiger Formen 
weniger Fälle mit groBen Differenzen, aber immer ist in der Richtung der 
Unterschiede ein Widerspruch. 

Es ist selbstverständlich, daB der zahlenmaBige Ausdruck der Scha- 
denfeststellung mit einem subjektiven Fehler behaftet ist. Weniger 
sind die Bestimmungen der niedrigen und hohen als die der mittleren 
Werte diesem Fehler ausgesetzt. Ob eine Pflanze einen geringen Schaden 
hat, oder gänzlich zugrunde gegangen ist, läBt sich leicht feststellen. 
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Tabelle Nr. 6. 
Linie IL 14 Linie IL 16 
Lid. Nr. des Durch- Durch- 
Nr Vers. som schnitts- Ab- ni schnitts- Ab- 
wert der | welchung wert der | weichung 
Pflanzen Schädigung Pflanzen Schädigung 
IR 18. 5 1,60 +1,35 4 0,75 +0,43 
2. 21. 2 13,00 +5,00 2 4,00 +1,00 
3. 23. 9 9,78 +5,38 9 5,33 + 4,45 
4. 26. 9 11,00 +12,30 8 12,00 + 8,69 
5. 28 a. 4 8,00 | +13,80 9 4,22 +8,41 
6. 28 b. 3 58,00 +0 6 58,00 +0 
I 29a. + 30,75 + 27,25 4 58,00 +0 
8. 29b. 5 12,80 +4,90 5 6,60 +4,45 
9. 29c. 5 7,40 +1,20 4 10,75 +0,43 
10. 29d. 5 6,40 +1,82 4 8,75 +3,89 
11. 30a. 4 2,50 +0,50 4 1,25 +0,46 
12. 30d. + 23,50 +5,94 3 21,34 + 3,39 
13. 30e. 4 21,50 +8,40 4 14,00 +5,84 
Tabelle Nr. 7. 
Linie IL 2 Linie IL 3 
Lfd. Nr. des Durch- Durch- 
Nr. Vers. eu schnitts- Ab- er schnitts- Ab- 
Pflanzen es weichung Pflanzen ent weichung 
LE 16. 3 6,66 + 3,86 3 66,00 +0 
2. 20. 2 3,00 +0 2 5,00 +0 
3. 21. 2 0 — 2 0 _ 
4. 23. 8 1,37 +2,22 9 0,78 +1,47 
5. 28a. 14 18,28 + 15,30 20 10,80 + 13,70 
6. 28b. 7 50,00 +0 12 18,08 +4,70 
Be 29a. 4 30,75 + 23,90 5 35,80 + 27,60 
8. 29 b. 5 9,60 +3,72 5 19,20 +5,15 
9. 29c. 5 9,20 +3,17 4 36,50 + 12,82 
10. 29 d. 5 12,00 + 3,67 5 32,40 + 12,02 
11. 30a. 4 1,75 +0,46 5 0,60 +0,49 
12. 30b. 4 2,75 +0,46 5 1,40 +0,49 
13. 30d. 4 33,50 + 5,89 5 28,00 +0 
14. 30e. 4 16,25 + 2,05 5 20,60 + 5,36 
15. 30£. 4 11,50 +3,77 5 20,40 +4,84 























Dagegen ist die Feststellung einer Differenz von Kälteschädigungen 
zweier Pflanzen, aus deren Schäden sich Werte zwischen 20 und 40 
Einheiten errechnen, oft nicht leicht. Damit der subjektive Fehler nach 
Méglichkeit ausgeschaltet wurde, beurteilte ich die Schäden in der schon 
beschriebenen Art streng schematisch. 

Planta Bd. 7. 24a 
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Tabelle Nr. 8. 
Linie II. 2 Linie IL 16 
Lid. | Nr. des Durch- Durch- 
tr Se Ee eT de). | = |. 2 
Pflanzen Pflanzen Schädigung eichung 
1. 20. 2 3,00 +0 2 7,60 +0 
2. 21. 2 0 2 4,00 + 1,00 
3. 23. 8 1,37 +2,22 9 5,33 +4,45 
4. 26. 7 24,27 +6,97 8 12,00 + 8,69 
5. | 28a. 14 18,28 | +15,30 9 422 | +841 
6. 28b. 7 50,00 +0 6 58,00 +0 
7. 29a. 4 30,75 + 23,90 4 58,00 +0 
8. 29b. 5 9,60 +3,72 5 6,60 +4,45 
9. 29c. 5 12,00 +3,67 4 8,75 +3,89 
10. 29d. 5 9,20 +3,17 4 10,75 + 0,43 
11. 30a. 4 1,75 +0,46 4 1,25 + 0,46 
12. 30d. 4 29,50 +7,39 3 21,34 + 3,39 
13. 30e. 4 16,25 + 2,05 4 14,00 + 5,84 














Auffallend sind in den Tabellen die gelegentlich hohen Werte der 
Abweichungen. Hierzu ist folgendes zu sagen. 

Die angegebenen Durchschnittswerte sind nicht immer Mittelwerte 
einer typischen, durch eine eingipfelige, + symmetrische Kurve darstell- 
baren Variationsreihe. Nichtsdestoweniger habe ich die Abweichungen 
unter Verwendung der bei typischen Variationsreihen gebräuchlichen 
Formel fiir die Standardabweichung berechnet. Dabei kommt es vor, 
daB diese Abweichungen häufig Werte annehmen, welche von der typi- 
schen ,,Standard“abweichung nicht erreicht werden können. So ist 
beispielsweise in der Tabelle Nr. 7 unter Laufende Nr. 5 bei der Linie 
IL. 3 für 20 Individuen ein Mittelwert von 10,80 bei einer Abweichung 
von 13,70 angegeben. 

Wie ist es môglich, daB der Abweichungswert sogar die Varia- 
tionsgrenze scheinbar überschreitet? Bei dem angeführten Falle hatten 
12 Pflanzen den Schadenwert 0 1 Pflanze den Schadenwert 33 
1 Pflanze 99 PR 18 1 ” Ps > 40 

5 Pflanzen „, ” 25 
Der Mittelwert daraus ist 10,80 und die Abweichung + 13,70. Die hohe 
Abweichung rührt in diesem Falle daher, daß mehr als die Hälfte der 
Individuen (60%) keinen sichtbaren Schaden aufwiesen, und das Material 
gliedert sich deshalb eigentlich in zwei Gruppen. 12 Pflanzen waren 
makroskopisch schadenfrei und 8 Pflanzen hatten verschieden hohe 
Schäden, worunter allein 5 mit dem Schadenwert 25 waren. 

Die hohen Werte der Abweichungen und weiter auch die Wider- 
sprüche in der Richtung der Empfindlichkeitsunterschiede könnten, 
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wenn überhaupt die Möglichkeit linieneigener Resistenzwerte voraus- 
gesetzt wird, auf genotypischer Unreinheit des Materials beruhen, was 
bei der Herkunft des Saatgutes und bei den für die Weiterzucht ange- 
wandten Vorsichtsmaßnahmen ausgeschlossen sein dürfte. 

Scheidet aber diese Möglichkeit aus, dann bleibt nur übrig, an eine 
induzierte Änderung der Kälteempfindlichkeit, welche nicht für alle 
Linien und auch nicht für alle Individuen einer Linie gleichmäßig ist, als 
Grund dieser Erscheinung zu denken. 

Wie im nächsten Kapitel zu begründen versucht wird, besteht das 
genotypisch reine Material einer Linie in der Tat aus verschiedenen, auf 
gleiche Kältegrade ungleich reagierenden Phänotypen. Es können des- 
halb die überall beigefügten Werte der Abweichungen hier benutzt 
werden, um zu erkennen, ob ein Material noch in seinem primären, durch 
eine klare Variationsreihe mit normalen Abweichungen charakterisierten 
oder in einem sekundären, partiell durch die Umwelt veränderten Zu- 
stande sich befindet. 

II. Kapitel. 

GÖöPPERT (7) berichtete, daß Pflanzen, die wiederholt der Kälte aus- 
gesetzt wurden, gegenüber ihrer zweiten Abkühlung empfindlicher waren, 
als gegenüber der ersten. Diese Erfahrung wurde von APELT (2) bestätigt. 
Nach diesen Forschern findet also bei einer Wiederholung der Kälte- 
aussetzung eine Addition der Schäden statt. 

Auch bei den oben beschriebenen Versuchen zur Feststellung der 
Empfindlichkeitsunterschiede verschiedener Linien war es wiederholt 
vorgekommen, daß eine ungenügende Expositionszeit gewählt wurde 
und die Pflanzen unbeschädigt blieben. Auf Grund der GérrzRtschen 
und Areutschen Erfahrung setzte ich die Pflanzen deshalb nach 
24 Stunden unbedenklich nochmals der Kälte aus. Ebenso un- 
bedenklich wurden die Versuche mit Dauerexpositionen bei Tempera- 
turen von einigen Graden über Null behandelt, bei denen dann selbst- 
verständlich durch die steigende Tageswärme auf die Pflanzen in der 
Mittagszeit höhere Umgebungstemperaturen wirkten. 

Die ungleichen Ergebnisse der Versuche, welche in den Tabellen 
des vorigen Kapitels zunächst ohne Rücksicht auf die Dauer und Häufig- 
keit der Abkühlung zusammengestellt sind, lassen keine Bestätigung 
dieser Erfahrungen bezüglich der einfachen Summierbarkeit der Kälte- 
schäden erkennen. Diesen Widerspruch aufzuklären war die nächste 
Aufgabe. 

Zu den unter diesem Gesichtspunkte vorgenommenen Untersuchun- 
gen wählte ich die spätreife Linie II.3 und die frühreife Linie II. 14. 

Der erste Versuch zeigt die Resistenzunterschiede bei einmaliger Ab- 


kühlung. Von beiden Linien wurden je 5 Pflanzen, die im Treibhaus 
24* 











bei einer Durchschnittstemperatur von + 13,02°C (Maximum = 
+ 17,25° C; Minimum = + 8° C) kultiviert waren, in folgender Weise 
der Kälte exponiert. Bei einer AuBentemperatur von — 4°C setzte 
ich je eine Pflanze beider Linien 10 Minuten, eine zweite 15 Minuten, 
eine dritte 19 Minuten, eine vierte 24 Minuten, und eine fiinfte 27 Minu- 
ten lang in den Garten. Die Schadenfeststellung nach 24 Stunden brachte 
folgendes Ergebnis. 
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Tabelle Nr. 9. 
Expositionszeit in Minuten 10 15 19 24 27 























Schaden der Linie IL 3. ........ 0 36 36 36 44 
AR ee sel. ats 12 + 66 66 66 


Wie aus der Tabelle hervorgeht, erreichte die Linie II. 14 bei mitt- 
lerer Expositionszeit schon den Schadenwert 66, der einer vollständigen 
Vernichtung der Pflanzen gleichbedeutend ist, von der Linie II. 3 je- 
doch selbst bei höchster Expositionszeit nicht erreicht wurde. Die 
Pflanzen der Linie II.3 sind also in diesem Versuch unzweideutig 
resistenter, als die der Linie II. 14. 

Ich lasse hier eine Schilderung des Zustandes der gleichen Pflanzen 
nach 14 Tagen folgen. 











Tabelle Nr. 10. 
Ex- a Zustand der Pflanze 
inMin. | Linie IL. 8. | Linie IL. 14 
10 Kein Schaden Primärblätter und Folgeblatter 
am Rande vertrocknet und aufge- 
kräuselt 
15 Primärblätter, Blattstiele u. SproB | Primärblätter, Blattstiele u. SproB 
tot. 2 Adventivsprosse in den tot 
Achseln der Kotyledonen 
19 Dasselbe Pflanze vollständig tot 
24 Primärblätter, Blattstiele u. SproB Dasselbe 
tot. 1 schwacher Adventivsproß in 
einer Achsel eines Kotyledo 
27 Primärblätter, Blattstiele u. Sproß u. 
tot. 2 Adventivsprosse in den 
Achseln der Kotyledonen 





Die Linie II. 3 erweist sich also auch dadurch als resistenter, daß 
ihre stärkst beschädigte Vertreterin noch imstande ist, neue Triebe aus- 
zubilden. 

Im folgenden wurde ein Versuch unternommen, ein Bild der Re- 
sistenzunterschiede bei zweimaliger Abkühlung zu gewinnen. Unter 
denselben Kulturbedingungen wie im Versuch der Tabelle Nr. 9 sind 
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von den gleichen Linien bei — 1° C je eine Pflanze 15 Minuten, eine 
zweite 25 Minuten, und eine dritte 35 Minuten exponiert worden. Ein 
Schaden war nach 24 Stunden nicht zu beobachten. Die Pflanzen wurden 
dann nach dieser Feststellung nochmals in derselben Reihenfolge bei 
—4°C5, 10 und 17 Minuten ausgesetzt. Das Ergebnis ist in der Ta- 
belle Nr. 11 dargestellt. 

Tabelle Nr. 11. 








Expositionszeit der 1. Abkühlung bei — 1°C in Min. 15 25 35 

Expositionszeit der 2. Abkühlung bei — 4°C in Min. 5 10 17 

Schaden der Linie IL3....... NOV tee a ee 0 28 34 
ig A SP. 12) JD) M'ONT. CET, 250% 8 50 12 











Aus ihr ist zu ersehen, daB beim ersten und zweiten Vergleichspaar 
die Linie IL. 3 resistenter ist als die Linie II. 14. Dagegen zeigt sich 
beim dritten Vergleichspaar die Linie II. 14 resistenter als die Linie IT. 3. 

Wenn dieses Ergebnis kein Zufallsergebnis ist, ein Einwand, der 
durch die folgenden Versuche entkraftet wird, so zeigt es, daB aus irgend- 
welchen Gründen der dritte Vergleichspaarling der Linie II. 14 seine 
Widerstandskraft erhôht hatte. 

Die Pflanzen dieses und des Versuches der Tabelle Nr. 9 waren gleich- 
alterig; die Kälteaussetzungen beider Versuche fanden an demselben 
Tage statt. (Die Vorexposition des letzteren hatte einen Tag früher 
stattgefunden.) Dieser Umstand ermöglicht einen Vergleich der beiden 
Versuchsergebnisse, um festzustellen, ob bei zweimaliger Abkühlung 
die Schäden sich addieren. Darum sind in der folgenden Tabelle die Er- 
gebnisse aus den Versuchen der Tabellen Nr. 9 und 11 vereinigt. (Die 
Dauer der Vorexposition und die Schadenwerte der zweimal exponierten 
Pflanzen sind eingeklammert.) 
































Tabelle Nr. 12. 
a b € d e f g 
Dauer der Vorexposition bei — 1°C 
in Minuten: (15) (25) (35) 
Dauer der Exposition bei — 4°C in 
Minuten: 5 10 15 17 19 24 27 
Schaden der ; TabelleNr. 9 0 36 36 36 44 
Zus | “, „m a 0 (34) 
Schaden der; „ „ 9 12 | 44 66 | 66 | 66 
Linie IL 14 | , ,,12 | (8) | (60) (12) 


Diese Vergleichstabelle zeigt in der Spalte b eine Übereinstimmung 
mit den Feststellungen von GÖPPERT und APELT; denn wie zu ersehen 
ist, haben die vorexponierten Pflanzen einen bedeutend höheren Schädi- 
gungsgrad als die nicht vorexponierten. Dagegen ist dieses bei den 
Planta Bd. 7. 24b 
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stärker vorexponierten nicht der Fall. (Vergleich der Spalte d mit den 
Spalten c und e.) Bei der Linie II. 14 hatte die starke Vorexposition 
sogar gegenteilig gewirkt. 

Für die zur Beantwortung der Frage nach der Erhöhung der Wider- 
standskraft notwendigen Wiederholungen mußte berücksichtigt werden, 
daß eine Veränderung der relativen Kälteempfindlichkeitsunterschiede 
zweier Pflanzen sich nur dann nachweisen läßt, wenn ihr primäres 
Empfindlichkeitsverhältnis festgestellt ist. Deshalb bemühte ich mich, 
Pflanzen so der Kälte auszusetzen, daß die Empfindlichkeitsschwelle 
bei der einen Linie überschritten, bei der anderen noch nicht erreicht 
wird, um sie dann nach vollständiger Erholung zu einem Versuch zu 
gebrauchen, der ihr verändertes Resistenzverhältnis zeigt. Ein Merkmal 
dafür, daß die Empfindlichkeitsschwelle überschritten ist, gewährt die 
schon beschriebene Einstellung derVariationsbewegung der Primärblätter. 

Es wurden von der Linie II. 3 und II. 14 je zwei Pflanzen, welche 
im Treibhaus bei einer Durchschnittstemperatur von + 13,330 C (Maxi- 
mum + 24,250 C; Minimum + 7°C) kultiviert waren, 28 Stunden in 
den Garten gesetzt. Die höchste Außentemperatur war während dieser 
Zeit bei bewegter Luft +9 C und die niedrigste + 3°C. Nach der 
Zurücksetzung in das Treibhaus behielten die Pflanzen der Linie II. 14 
ihre Blätter noch 4 Tage in der Kältestellung. Die Blätter der Linie 
II. 3 dagegen richteten sich schon nach einigen Stunden wieder auf. 
Die Linie II. 3 ist also auch bei diesen relativ geringen Kältewirkungen 

Bis zur vollen Erholung blieben die Pflanzen dann 5 Tage im Treib- 
haus, worauf sie 8 Tage in ein Kalthaus gesetzt wurden, dessen Durch- 
schnittstemperatur zwar + 8 C war, das aber in den Nächten der 
letzten Tage ein Temperaturminimum von + 3° C aufwies. Am 9. Tage 
brachte ich die Pflanzen in den Garten und ließ sie dort von morgens 
645 bis nachmittags 3h, Die Außentemperatur war um 645 h + 10, 
goo h + 3,50 C, 1100 h + 60 C und 3° h + 6,50C. Während dieser Zeit 
war die Luft stark bewegt. 

In der Tabelle Nr. 13 ist in der unteren Reihe die Schadenfeststellung 
nach ötägigem Aufenthalt im Treibhaus aufgeführt. Die obere Reihe 
zeigt die Schadenwerte des Vorversuches (4tägige Kältestellung der 
Primärblätter in der Linie II. 14). 

Ein Parallelversuch unter gleichen Bedingungen mit Abkömmlingen 
anderer Mutterpflanzen derselben Linien ergab dasselbe (Tabelle Nr. 14). 














Tabelle Nr. 13. 
Schaden nach der Linie IL 3. Linie II. 14. 
een. © 0 0 2 2 
2. Exposition (nach Vorbehandlung im Kalthaus). . 
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Tabelle Nr. 14. 
Schaden nach der Linie IL 3. Linie IL 14. 
ET EEE a © 0 0 2 2 
2. Exposition (nach Vorbehandlung im Kalthaus). . | 32 32 12 14 


Aus diesen beiden Versuchen geht hervor, daß der primäre Resi- 
stenzunterschied zwischen Vertretern zweier Linien sich bei der zweiten 
Exposition geändert hatte; die ursprünglich empfindlichere Linie war 
die widerstandsfähigere geworden. 

Um die Richtigkeit dieser Beobachtungen nachzuprüfen und gleich- 
zeitig zu untersuchen, ob die Fähigkeit der Resistenzveränderung eine 
spezifische Eigentümlichkeit der Linie II. 14 sei und anderen Linien 
und insbesondere der Linie II. 3 abgehe, wurde der folgende Weg ein- 
geschlagen. 

Von jeder der beiden Linien II. 3 und II. 14 wählte ich eine Anzahl 
möglichst gleich entwickelter Pflanzen aus, teilte diese in drei Gruppen 
von je drei bis fünf Pflanzen jeder Linie und exponierte diese ungleich 
lange; und zwar: 

Gruppe I: 15 Stunden. 

Temperatur: Maximum + 3,50 C, 
Minimum 0° C. 
Gruppe II: 43 Stunden. 
Temperatur in den ersten 15 Stunden: Maximum + 3,5° C, 
Minimum 0° C, 
in den letzten 28 Stunden: Maximum + 6° C, 
Minimum + 1,5° C. 


Gruppe III: 70 Stunden 
Temperatur in den ersten 15 Stunden: Maximum + 3,5° C, 
Minimum 0° C, 
inden darauf folgenden28 Stunden: Maximum + 6°C, 
Minimum + 1,5° C, 
in den letzten 27 Stunden: Maximum + 7° C, 
Minimum + 1°C. 
Hiernach blieben die Pflanzen 10 Tage (vom Expositionstag der 
I. Gruppe aus gerechnet) im Treibhaus. Die Temperatur hatte 
dortselbst ein Durchschnittsmaximum von -+ 20,940 C und ein Durch- 
schnittsminimum von + 13,44° C (absolutes Maximum + 23,5° C; ab- 
solutes Minimum + 9 C). In den ersten 6 Tagen nach der Kälteaus- 
setzung sind die Schäden täglich notiert worden. Am 11. Tage brachte 
ich simtliche Pflanzen in den Garten und lieB sie dort 4 Stunden und 
49 Minuten!. Während dieser Zeit war die Außentemperatur in der 


ı Es wurde bei den Kälteversuchen streng darauf geachtet, daß die Exposi- 
tionszeiten der Pflanzen einer Gruppe gleichmäßig waren und jede geringe Ab- 
weichung notiert wurde. 
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ersten Stunde + 1° C, fiel bis zum Ende der zweiten Stunde auf — 1,50 C 
und stieg bis zum Ende der Exposition gleichmäßig auf — 0,5° C. 

Nach 4tägigem Aufenthalt im Treibhaus (Durchschnittsmaximum 
+ 23,8°C; Durchschnittsminimum -+ 13,6°C) fand die endgültige 
Schadenfeststellung statt, deren Ergebnis neben den Schadenfeststel- 
lungen der Vorexposition in den folgenden Tabellen dargestellt ist. 

(Tabelle Nr. 15 = Linie II. 3; Tabelle Nr. 16 = Linie II. 14) 

Es zeigt sich bei unabhängiger Betrachtung der beiden Versuchsreihen 
(Tabelle Nr. 15 und 16), daß trotz absoluter Zunahme der Schädigung 
nach der 2. Exposition jede der beiden Linien um so geringere Schäden 
aufweist, je länger die 1. Exposition gedauert hatte. (Bei der Gruppe III 
der Linie II. 14 ist das weniger deutlich, weil schon die primäre Schädi- 
gung ein hohes Ausmaß besaß.) Die Resistenzerhöhung ist also keine 
spezifische Fähigkeit der Linie II. 14. denn auch die Linie II. 3 hatte 
bei der längsten Vorexposition ihre Resistenz erhöht. Es wäre immer 
noch denkbar, daß zufällig gerade diesen beiden Linien die Anpassungs- 
fähigkeit an die Kälte gemeinsam sei; daß dieses nicht so ist, und daß 
vielmehr diese Erscheinung zum mindesten bei Phaseolus vulgaris all- 
gemein verbreitet ist, geht aus den folgenden Versuchen hervor. 

Diese sind gleichzeitig unter denselben Bedingungen wie der Ver- 
such der Tabellen 15 und 16 angestellt worden. Die Schäden der Linie 
dieser Versuche können aber nicht ohne weiteres mit den Schäden der 
Linien des vorigen Versuches verglichen werden, weil die Pflanzen nicht 
gleichalterig waren. 

Der Versuch der Tabelle Nr. 17 zeigt die Erscheinung der Resistenz- 
erhöhung bei der Linie II. 2, die der mittel- bis spätreifen Form ange- 
hört. Es wurden für den Versuch zwölf Pflanzen in drei Gruppen einge- 
teilt. Die Vorexposition geschah in folgender Weise. 

Tabelle Nr. 15. Linie II. 3. 





Gruppe I Gruppe II Gruppe II 
5 Pflanzen 15 Stunden | Durch- | 5 Pflanzen 43 Stunden | Durch- Ad Durch- 
vorexponiert schnitt vorexponiert schnitt | .y > sat tnt schnitt 





Schaden nach der 1. Exposition: 




















1. Tag| 0 1 0 1 1| 0,60 
= 000 0 0 0 PR 5 2.8 1,40 
3 » 2311| 1,75 
& » 00000 0 ee ae oe 1 1010200) 05 
BR: 000 0 0 0 0000 0 0 0000 0 
& » 000 0 0 0 00-0 0 0 0 0 0 0 5? 1,25? 
Schaden nach der 2. Exposition: 
28 15 18 16 26 | 20,6 | 12 18 24 24 24 | 204 | 99 77 | 80 
+ 5,4 +4,8 +1,0 
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Tabelle Nr. 16. Linie IL 14. 














Gruppe I Gruppe II Gruppe III 
4 Pflanzen 15 Stunden | Durch- | 4 Pflanzen 43 Std. | Durch- | 3 Pflanzen 70S8td. | Durch- 
vorexponiert schnitt vorexponiert schnitt | vorexponiert | schnitt 





Schaden nach der 1. Exposition: 














1.Tg| 3 3 2 2| 25 
2 „I EEE Be et ETF 2. ae 
D. 3 3 3| 30 
Br 0 0-4 ¢ 0 6 6 6 6] 60 BH ME 80 
5 , | ©. @ Wi Ei 2 2 42 See ea ee 70 
6. „| 0 ©, OF. 8, RE SET Bere MF 110 
Schaden nach der 2. Exposition: 
18 16 16 36/215 |6 9 11 9 | 8,75] 15 10 8|11,0 
| +8,3 + LS | + 1,9 


Gruppe I. Nicht vorexponiert. 


Pr II. 15 Stunden vorexponiert. 
Temperatur: Maximum + 3,5° C, Minimum 0° C. 


„ III. 43 Stunden vorexponiert. 

Temperatur: Maximum + 6°C, Minimum 0° C. 

In den darauffolgenden 6 Tagen fand täglich eine Schadenfest- 
stellung der vorexponierten Gruppen statt. Die zweite Expofition 
(erste der Gruppe I) erfolgte mit der zweiten Exposition des Versuches 
der Tabellen Nr. 15 und 16 zusammen, deren Daten auch für diesen Ver- 
such gültig sind. 

Tabelle Nr. 17. Linie IL. 2. 





Gruppe I Gruppe I Gruppe IH 


4 Pflanzen nicht Durch- | 4 Pflanzen 15 Std. | Durch- |4 Pflanzen 43 Std.| Durch- 
vorexponiert schnitt vorexponiert schnitt vorexponiert schnitt 











Schaden nach der 1. Exposition: 




















1. Tag i ss 1,8 
, a 6 6 6 UT < 33 3 2] 28 
3. » 
| a: Ph, PEL à; S 4 4 4 1 3,2 
& ; ©: & @ 67.9 44 10] 23 
cS ss 0 6-0 £74 66 4 3| 48 
Schaden nach der 2. Exposition: 
36 28 28 42 | 33,5 | 16 13 18 18 | 16,25| 14 5 14 13 | 11,5 
+5,9 + 2,05 +3,8 











Die nächste Tabelle (Nr. 18) bringt den Nachweis einer Empfind- 
lichkeitsveränderung für die spätreife Linie II. 10. Von dieser Linie 
waren vier Gruppen mit je fünf Pfianzen im Versuch. 
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Gruppe I. Nicht vorexponiert. 
al II. 15 Stunden vorexponiert. 
Temperatur: Maximum +3,5° C, Minimum 0° C. 
» III. 43 Stunden vorexponiert. 
Temperatur: Maximum +6° C, Minimum 0° C. 





Abb. 1. Gruppe I nicht vorexponiert. 





Abb. 2. Gruppe II 15 Stunden vorexponiert. 


Gruppe IV. 70 Stunden vorexponiert. 
Temperatur: Maximum +7° C, Minimum 0° C. 
Im übrigen gelten dieselben Versuchsdaten wie im Versuch der 
Tabellen Nr. 15 und 16. 
Die beiden letzten Versuchsreihen zeigen wieder, daB bei zweimaliger 
Exposition der Pflanzen die erste Abkühlung eine Resistenzerhöhung 
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bewirken kann, denn auffallend ist der Unterschied zwischen den nicht 
vorexponierten Gruppen I und den vorexponierten Gruppen II. Der 
durchschnittliche Schaden nach der zweiten Abkühlung wird relativ 
um so geringer, je länger die erste Abkühlung gedauert hat. Das 





Abb. 3. Gruppe III 43 Stunden vorexponiert. 





Abb. 4. Gruppe IV 70 Stunden vorexponiert. 


Ergebnis entspricht genau dem der Versuche der Tabellen Nr. 15 
und 16. 

Den Schutzerfolg steigender Vorexpositionen veranschaulichen die 
Abbildungen 1—4. Es sind Lichtbilder der Pflanzen des Versuches 
der Tabelle Nr. 18. 
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Tabelle Nr. 18. Linie IL 10. 












































Gruppe I Gruppe IT Gruppe III Gruppe IV 
5 Pflanzen : 5 Pflanzen | £3 | 5 Pflanzen | + 2 |5Pflanzen| + # 
nicht vorex- 55 15 Std. vor- HE 43 Std. vor- | £ © |70Std.vor-| 5 5 
poniert exponiert 8 exponiert AS |exponiert | 4 & 
Schaden nach der 1. Exposition: 
1. Tag 011 11] 08 
2 a 000 00; O |11 11 2} 1,2 
& „ 11111}, 10 
4 « 000 00; 0 |00 00 0; 0 |00000; 0 
& à 000 00; 0 |00 00 0| 0 00000! 0 
« 4 000 00| 0 |00 00 0| 0 00000! o 
Schaden nach der 2. Exposition: 
Mc au 21,8| 1284168 23208 12 66342| 42 
| +1,3 Bert Be +1,6 








Die bisher beschriebenen Versuche wurden im Freien ausgeführt; 
e Fragestellung war ja eine ökologische und die Ausführung unter 
natürlichen Bedingungen deshalb vorzuziehen. 

Zur Ergänzung konnte jedoch auf Laboratoriumsversuche nicht ver- 
zichtet werden, weil nur so die Möglichkeit der Nachprüfung unter 
konstanten Bedingungen gegenüber den wechselnden Verhältnissen im 
Freien gegeben war. Sie wurden in folgender Weise unternommen: 

Von Pflanzen der Linien II. 3 
und II. 14, welche für diesen 
Dauer der Exposition Schaden der Zweck im Juli gesät worden wa- 


Tabelle Nr. 19. 














bei °C in Stunden | LinieILS |LinieIL14 ren, schnitt ich Blätter von glei- 
chem Alter ab und steckte sie 

2), 1 0 einzeln in Präparatengläser (20 

@/, 3 à bis 25cm Länge und etwa31/,cm 

ws /, 4 : Durchmesser). Die Béden dieser 

140 12 6 Präparatengläser wurden mit Blei- 


kugeln beschwert, die in Paraffin 
eingebettet waren. Die mit einem Korkpfropfen verschlossenen Glaser 
lieB ich dann bis zum oberen Rande eingetaucht in Eiswasser schwimmen. 
Ein besonderes Glas, durch dessen Korkpfropfen ein Thermometer ge- 
steckt war, diente zur Kontrolle der Temperatur. Während des Ver- 
suches war diese in dem Kontrollglas 0° C und stieg nur beim Auswechseln 
des Eiswassers fiir kurze Zeit um 1—2° C. 

In gewissen Zeitabständen nahm ich zwei Glaser, die jedes je ein 
Blatt einer der beiden Linien enthielten, aus dem Eiswasser heraus. Die 
Blatter wurden darauf in feuchten Kammern bei Zimmertemperatur auf- 
bewahrt. 3 Tage nach dem AbschluB der Reihe fand die Schadenfest- 
stellung statt. 
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Das Ergebnis war überraschend, weil in ihm die frühreife Linie II. 14 
sich resistenter erwies als die spätreife Linie II. 3. 

Auch in einem zweiten Versuch unter denselben Bedingungen mit 
Primärblättern sämtlicher 16 Linien waren die frühreifen Linien durch- 
schnittlich resistenter als die spätreifen (Tabelle Nr. 20). 














Tabelle Nr. 20. 
Dauer der Expositionen bei 0° C in 
Linie Reifetypus 5 Std. | 21 Sta. | sosta. | os sta | 121 Std. | 195 Std. 
Schadenwerte 
IL 7 0 0 0 1 3 24 
IL 21 0 0 1 4 8 28 
IL 14 frühreif 0 0 0 4 28 28 
IL 12 0 0 1 3 28 28 
IL. 18 0 0 0 2 22 28 
IL. 19 0 0 1 4 22 28 
IL. 17 0 1? 1 2 28 28 
IL 16 intermediar 0 0 1 8 28 28 
IL. 8 0 0 0 1 4 28 
IL. 11 0 0 3 28 28 28 
i? 0 0 2 24 28 28 
IL 15 0 0 0 0 8 28 
IL. 10 0 0 5 24 28 28 
IL 5 spätreif 1? 0 1 4 28 28 
IL 4 0 0 2 28 28 28 
IL 3 0 0 2 28 28 28 

















Berücksichtigt man aber die auBerordentlich langen Expositions- 
zeiten, die für Schädigungen in entsprechenden Größen bei 0° C und 
primärer Empfindlichkeit der frühreifen Linien im Freien nicht not- 
wendig sind, dann liegt die Vermutung nahe, daß das aus diesen Ver- 
suchen gewonnene Bild der Empfindlichkeitsunterschiede kein Bild der 
primären Empfindlichkeitsunterschiede ist. 

Weitere Versuche mit tieferen Temperaturen zeigten in der Tat ein 
Verhältnis der primären Unterschiede, wie ich es bei Kälteversuchen 
im Garten beobachtet hatte. 

Die Apparatur, welche dabei gebraucht wurde, hatte folgende Anordnung: 

In einer Holzkiste stand ein rundes Tongefäß. Der Raum zwischen der Kisten- 
wand und der Gefäßwand war mit Holzwolle ausgefüllt, und in dem Tongefäß be- 
fand sich ein großes Präparatenglas von 14 cm Durchmesser und 30 cm Höhe. In 
den Raum zwischen dem Tongefäß und dem Präparatenglas wurde eine Kälte- 
mischung aus Eisstückchen und Kochsalz geschüttet. Auf dem Boden des Glases 
lagen drei Korkpfropfen, welche ein Glasrohr von 20 cm Höhe und 10 cm Durch- 
messer trugen. Das Präparatenglas war mit einem Holzdeckel zugedeckt, durch 


den ein Thermometer in dasselbe hineinragte. Quer über der oberen Öffnung des 
Glasrohres lag ein Glasstab, an dem die Blattstiele der abzukühlenden Blatter 
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waren, so daB diese im Glasrohr frei hingen und nicht die Wand beriihr- 


befestigt 
ten (Abb. 5). 

Der prinzipielle Unterschied gegenüber dem Kältekasten, welchen Âker- 
MANN (1) für seine Versuche gebrauchte, besteht darin, daß hier die Blätter sofort in 
einen Luftraum mit ziemlich tiefer Temperatur kommen, während sich dort erst 
die Luft des in die Kryohydratlösung eingetauchten Glaszylinders abkühlen 
mußte. Ein Ausgleich der Temperatur erfolgt in meinem Kältekasten nach dem 
Auswechseln der abzukühlenden Objekte sehr rasch, da eine dabei entstehende 
Temperaturdifferenz zwischen dem äußeren Luftmantel und der inneren durch 
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Abb. 5. Anordnung des Kältekastens. 


die Objekte erwärmten Lufthülle eine Luftzirkulation im Apparat bedingt. Um 
die Luftzirkulation zu ermöglichen, ist das Glasrohr auf Pföstehen von Kork- 
pfropfen gestellt. 

Zur Abkühlung kamen gleichzeitig zwei gleichalterige Blätter, je ein Blatt 
zweier Linien. Nachdem die Blätter eine bestimmte Zeit in dem Kältekasten 
gehangen hatten, wurden sie wie bei den Versuchen der Tabelle 19 und 20 einige 
Tage in feuchten Kammern aufbewahrt. 

Zu den Versuchen ist zu bemerken, daß die angegebenen Temperaturen in 
der Umgebung der Blätter gemessen waren und nicht gemessene Temperaturen 
der Versuchsobjekte sind. Die Blätter selbst können in der angegebenen kurzen 
Expositionszeit die tiefe Temperatur nicht angenommen haben. 

Den ersten Kälteversuch dieser Art machte ich mit vier Blättern 
der Linie II.3 und der Linie II. 14. Die Pflanzen standen in einem 
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Treibhaus, dessen Temperaturmaximum -+ 26°C und Temperatur- 
minimum + 14°C durchschnittlich war. 











Tabelle Nr. 21. 
Temperatur Schaden 
Gruppe Expositionszeit 
am Anfang am Ende Linie IL 3 Linie IL 14 
1 4 Minuten — 10°C — 10 C 16 28 
2 2 — 10°C —10°C 3 8 
3 1 Minute —11°C —10°C 2 7 
4 | a —11°C —10°C 0 2 

















Die Tabelle Nr. 21 enthalt das Ergebnis dieses Versuches. Bei allen 
vier Blattpaaren, die mit ungleicher Expositionszeit abgekühlt waren, 
erwies sich jedesmal das Blatt der Linie IT. 3 resistenter als das Blatt 
der Linie IT. 14. 

Zu einem zweiten Versuch gebrauchte ich die Primärblätter derselben 
Pflanzen (Tabelle Nr. 22). 











Tabelle Nr. 22. 
Temperatur Schaden 
Gruppe Expositionszeit 
am Anfang am Ende Linie IL 3 Linie IL 14 

1 3 Minuten — 7°C — 8°C 12 16 
2 1, » —ll°c | —10°C 6 12 
3 Ku — 11°C — 9°C 3 7 
4 Senet —11°C —10°C 0 4 

















Auch in diesem Versuch war die Linie II. 3 unzweideutig resistenter 
als die Linie IT. 14. 

Wenn man das Empfindlichkeitsverhältnis der Linien IL. 3 und 
II. 14 aus den Versuchen der Tabellen 19 und 20 mit dem aus den Ver- 
suchen der Tabellen 21 und 22 vergleicht, könnte man zu der Schluß- 
folgerung kommen: der Kalteschaden nach Expositionen bei Tempera- 
turen iiber dem Gefrierpunkte ist ein anders gearteter als jener, welcher 
nach Expositionen unter dem Gefrierpunkte in Erscheinung tritt. Man 
kénnte zur Erklarung die oben besprochenen Vorstellungen von MULLER- 
TaurGAU (20), Moriscx (18), Mez (16), APELT (2), Rem (24) und 
VOIGTLAENDER (32) heranziehen, welche zwei Arten des Kältetodes an- 
nehmen. Gegenüber diesen beiden Schädigungen müßte das Resistenz- 
verhältnis der Linien verschieden sein. Aus den Ergebnissen der Ta- 
bellen 12 bis 18 geht jedoch hervor, daß Umkehrungen des Resistenz- 
verhältnisses zweier Linien sowohl nach Expositionen über als auch 
nach solchen unter dem Gefrierpunkte sich zeigten. Zur Analyse des 
sekundären Resistenzverhältnisses mußten Laboratoriumsversuche mit 
zweimaliger Exposition ausgeführt werden; solche enthalten die folgen- 
den Tabellen. 
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Von den Linien II. 3 und II. 14 wurden Primärblätter zweimal in 
den Kältekasten gehängt. Die Vorexposition geschah in sechs Gruppen 
mit steigenden Abkihlungszeiten von 3—45 Minuten. Zu jeder Gruppe 
gehörte je ein Blatt beider Linien (Tab. 23). 



































24 Stunden nach der ersten Abkühlung war noch kein Schaden wahr- 
zunehmen. Die endgültige Schadenfeststellung fand 24 Stunden nach 
der zweiten Abkühlung statt. Für das Verständnis des Erfolges dieses 
Versuches (Tabelle Nr. 23) muß ich auf die Tabelle Nr. 12 hinweisen. Dort 
hatten geringe Abkühlung in der ersten einen erhöhten Schaden nach der 
zweiten Exposition zur Folge, dagegen eine stärkere Vorexposition 
eine Resistenzerhöhung bewirkt. 

Die Tabelle Nr. 23 weist in den ersten beiden Gruppen ein Verhältnis 
Linie II. 3 zu II. 14 = resistent:empfindlich auf, wobei die Größen der 
Schäden in der Linie II. 14 außerordentlich erscheinen. Es ist also anzu- 
nehmen, daß für die Linie II. 14 die Tiefe der Temperatur bzw. die Länge 
der Expositionszeit sowohl in der ersten als auch in der zweiten Abkühlung 
schädlich war, dagegen die Linie II. 3sich gegenüber beiden Abkühlungen 
als resistent erwies. In der III. Gruppe hatte dann die Linie II. 14 ihre 
Resistenz erhöht. Hier wurde aber die Vorexposition für die Linie II. 3 
schädlich und ergab, mit der Wirkung der zweiten Exposition summiert, 
im Gegensatz zu den ersten beiden Gruppen einen erheblichen Schaden, 
so daß ein umgekehrtes Resistenzverhältnis erschien. Das gleiche gilt für 
die Gruppe IV. In der V. und VI. Gruppe erreichte die Vorexposition die 
Stärke für eine Resistenzerhöhung in der Linie II.3. Von der IV. bis zur 
VI. Gruppe wurden in der Linie II. 14 die primären Schäden (Schaden 
durch die erste Exposition) bemerkbar, so daß nach der Resistenzerhö- 
hung der Linie II.3 das alte Resistenzverhältnis wieder vorhanden war. 

Ein entsprechendes Ergebnis erzielte ich in einem Versuche mit 
Primärblättern der mittelreifen Linie II.8 und der spätreifen Linie 
II. 10. Die Schadenwerte unterschieden sich zwar nicht so sehr wie bei 
den Vertretern der extremen Vegetationstypen, aber der oben beschrie- 
bene Vorgang ist auch hier erkennbar (Tabelle Nr. 24). 





Tabelle Nr. 23. 
1. Exposition 2. Exposition (nach 24 Stunden) 

Gruppe Temperatur Santen Temperatur Schaden der 

seit im Anfang | am Ende | 24 Stunden seit | im Anfang | am Ende | Yin | je 
1 3 Min. | —5°C | —4°C 6Min. |—7,5°C| —6°C 0 16 
2 is —5°C |—45°C : 6 „ — 7,5°C | — 75°C 0 12 
3 9 , |—s°Cc à kein 6 , |—75°C| —6°c] 8 0 
4 | 12 , |—5°C | -5°c | Schaden| 6 „ |—75°C| —6c| 8 1 
5 D à —65°C a “3 — 75°C | — 75°C 0 8 
6 we > —459C|—4,5°C u 2 —7,5°C | —6°C 0 8 








































Gru 
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Tabelle Nr. 24. 
1. Exposition 2. Exposition 

Ge Tune) une] am moe | we | ze PBDI] St | tie | sae 
im Anfang | am Ende | 775 IL10 zeit im Anfang | am Ende | 75 u. 

1 1/, Min. | — 11°C | — 9 C 0 0 4 Min. | —8°C | —8°C 16 12 

2 14 „» ]-1°C| —9°C 0 0 4 „ —s°c | — 8°C 6 12 

3 6 — 11°C | —9°C 6 4 4 „ —8°C | —8°C 12 6 

4 | — 11°C | —9°C 6 4 4» —8°C | —8°C 16 8 

5 A. | gg — 11°C |} — 9°C 8 8 4. — 8°C | —8c 12 12 





























Dieser Versuch ist, wie der vorige, mit zweimaliger Exposition aus- 
geführt worden. Dabei traten nach dar ersten Abkühlung in den länger 
exponierten Gruppen Schäden auf, die in der mittelreifen Linie IT. 8 
etwas größer waren als in der spätreifen Linie II. 10. 

Nach der zweiten Abkühlung stellte sich heraus, daß die erste Ab- 
kühlung bei einigen Gruppen eine Resistenzerhöhung bewirkt hatte. 
Die Gruppe I zeigte die Schäden in demselben Verhältnis wie es an den 
Blättern nach der ersten Exposition zu sehen war. Dagegen spricht 
das umgekehrte Resistenzverhältnis der Gruppe II für eine Resistenz- 
erhöhung bei der primär minder resistenten Linie II. 8. 

Schließlich hatte in der Gruppe III auch die ursprünglich resistentere 
Linie ihre Widerstandskraft erhöht. In den letzten Gruppen beider 
Linien war die Wirkung der Resistenzerhöhung nicht gut zu erkennen, 
weil dort die primären Schäden schon erhebliche Werte aufwiesen, 
welche sich bis zur endgültigen Schadenfeststellung noch verstärkt 
hatten. 


Das Bild der Widerstandsverhältnisse der Bohnenpflanzen gegen 
Kälte läßt sich auf Grund der beschriebenen Versuche etwa folgender- 
maßen darstellen. 

Es gibt einen erblich fixierten Unterschied in der Kältemepfindlich- 
keit verschiedener Phaseolus vulgaris-Linien. Dieser Unterschied, den 
ich als Unterschied im primären Resistenzgrad bezeichnen möchte, 
erscheint nach unvermittelt einsetzendem Temperaturfall als Unter- 
schied in den Kälteschäden: primärer Kälteschaden. Bei wiederholter 
Abkühlung ändert sich das Verhalten der Pflanzen. Es kann dabei 
eine geringe Abkühlung in der ersten Exposition einen latenten Schaden 
zur Folge haben, der sich mit der Wirkung der zweiten Abkühlung 
summiert, so daß im Verhältnis zu einmalig abgekühlten Geschwister- 
pflanzen schließlich ein höherer Schaden entsteht. Soweitstimmen die Fest- 
stellungen mit GÖPPERT (7) und APELr (2) überein. Durch diese Sum- 
mierbarkeit geringer Kältewirkungen kann also die Differenz der Schä- 
den zweier Linien vergrößert werden (Tabelle Nr. 23, Gruppe I und II). 


Planta Bd. 7. 25 














374 


Eine ,,starkere“! Abkühlung in der ersten Exposition kann jedoch 
ein entgegengesetztes Verhalten bewirken. Es erhöht infolge des Kälte- 
reizes die Bohnenpflanze ihre Resistenz und ist gegenüber der zweiten 
Abkühlung bedeutend unempfindlicher als ihre gleichzeitig erstmalig 
abgekühlten Geschwisterpflanzen. Für die Größe der Resistenzerhöhung 
ist die Stärke der ersten Abkühlung maßgebend, wobei Abkühlungsdauer 
und -temperatur eine Rolle spielen. 

In dem Versuch der Tabelle Nr. 12 hatte unter denselben Bedingun- 
gen eine Pflanze der primär empfindlichen Linie II. 14 ihre Resistenz 
viel mehr erhöht als ihre Partnerin aus der primär resistenten Linie IT. 3. 
(Tabelle Nr. 12, Spalte d im Vergleich mit den Spalten c und e). Das 
gleiche ergab sich in den Versuchen der Tabellen Nr. 13 und 14. 

Nachdem ich bei allen untersuchten Phaseolus vulgaris-Linien die 
Fähigkeit zur Resistenzerhöhung feststellen konnte, muß also entweder 
die Resistenzerhöhung bei den primär empfindlicheren Linien intensiver 
sein, oder die Reizschwelle bei diesen entsprechend tiefer liegen. Eine 
Entscheidung erlauben die Versuche der Tabellen Nr. 15, 16, 23 und 24. 

Der Schaden der Linie II. 14 war nach der zweiten Exposition (Ta- 
belle Nr. 16, Gruppe I) nur um ein Geringes höher, als derjenige der Linie 
IL.3 (TabelleNr.15,GruppeI). Aus den Schadenwerten der Vorexposition 
dieses Versuches, sowie aus dem schon früher beschriebenen Versuche 
(Tabelle Nr.9) geht aber hervor, daß ohne Veränderung der Empfindlich- 
keit die Differenz der Schäden dieser beiden Linien viel größer sein 
müßte. Die Angleichung der Empfindlichkeiten beider Linien in den 
Gruppen I sagt also, daß die Linie II. 14 schon nach der kurzen Vor- 
exposition ihre Resistenz erhöht hatte. 

Die Schäden der Linie II. 3 sind jedoch in den entsprechend behan- 
delten ersten zwei Gruppen gleich groß, und erst in der Gruppe III ist 
der Schaden geringer geworden. Nun ist bereits erörtert, daß mit zu- 
nehmender Vorexposition die Resistenzerhöhung steigt. Warum hat 
also die Linie II. 3 erst in der Gruppe III ihre Resistenz erhöht? 

Fest steht, daß die primär empfindliche Linie II. 14 schon bei ge- 
ringerer Vorexposition die Resistenz erhöht hatte, als die primär resisten- 
tere Linie II.3. Daraus ist zu schließen, daß die Schwelle des resistenzer- 
höhenden Reizes eine Beziehung zur primären Empfindlichkeit hat, derart, 
daß sie um so tiefer liegt, je geringer letztere ist. 

Eine Bestätigung mußte sich durch ungleiche Präsentationszeiten 
bei gleicher Temperatur gewinnen lassen. So genügte eine Expositions- 
zeit von 9 Minuten bei — 5° C für die primär empfindliche Linie II. 14 
zur Auslösung der Resistenzerhöhung, dagegen benötigte im selben 
Versuch die primär resistentere Linie II.3, 15 Minuten (Tabelle Nr. 23). 


1 Genaue Temperaturdaten können in dieser Zusammenfassung naturgemäß 
nicht gegeben werden, weil die einzelnen Linien verschieden empfindlich sind. 
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Die Linie II. 8 (mittel- bis spätreife Form) ist primär empfindlicher 
als die Linie II. 10 (spätreife Form) ; entsprechend genügte zur Resistenz- 
erhöhung für die Linie II. 8 bei etwa — 10°C eine Exposition von 
15 Sekunden, während für die Linie II. 10. eine solche von etwa 30 Se- 
kunden notwendig war (Tabelle Nr. 24). 

Eine primär empfindliche Linie verändert also ihre Resistenz bei weni- 
ger tiefen Temperaturen bzw. kürzeren Kälteeinwirkungen, als eine primär 
resistentere; d. h., primäre Empfindlichkeit und Resistenzerhöhungsver- 
mögen gehen innerhalb eines gewissen Intervalls annähernd parallel. 

Im folgenden Schema wird versucht, die Möglichkeiten der Verände- 
rung des Resistenzverhältnisses zu veranschaulichen, wobei angenommen 
wird, daß die Linien (E= empfindlich) und R (= resistent) eine große 
Differenz in den primären Empfindlichkeiten (E > R) haben. Je ge- 
ringer die Differenz der primären Empfindlichkeiten zweier Linien sein 
würde, desto näher müßten die Typen der Gruppe a der Linie E und 
der Gruppe c der Linie R zusammenliegen (Tabelle Nr. 25). 














Tabelle Nr. 25. 
Die Vorexposition bewirkt: Daraus folgt eine Veränderung 
Guisipe ; des primären Resistenzverhält- 
in der primär empfind- | in der primär resisten- | nisses E>R, d. h., ein sekun- 
lichen Linie E: ten Linie R: däres Resistenzverhältnis: 

a einen latenten nichts die primäre Differenz 
(geringste | Schaden, der sich der Empfindlichkeiten er- 

Kälte- mit der Wirkung scheint sekundär ver- 
wirkung) der 2. Exposition groBert. E>R. 
summiert. 

b eine geringe Re- nichts die Linien gleichen sich 
stärkere sistenzerhöhung in ihrer Empfindlichkeit 
Kälte- einander an. E=R. 

wirkung) 

e eine Resistenzer-| einen latenten | die ursprünglich empfind- 
(Kältewir- höhung Schaden, der:sich | lichere Linie ist die resi- 
kung noch mit der Wirkung | stentere und die ursprüng- 

stärker der 2. Exposition | lich resistentere die em- 
als in b) summiert pfindlichere geworden. 
E<R. 

d partielle Abtötung | eine geringe Re- | das gleiche wiec, nur ge- 
(starke und Resistenzer- | sistenzerhöhung. | ringereDifferenzen. E<R. 
Kälte- höhung der über- 

wirkung) lebenden Teile 

e eine Abtétung eine Resistenzer- | das „sekundäre Resistenz- 
(stärkste höhung verhältnis“ ist dem pri- 
Kälte- mären ähnlich. E>R. 

wirkung) 


Das Zeichen ,,>‘ bedeutet 





„empfindlicher als“. 


25* 
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Dieses erklärt, weshalb bei feldmäßigem Anbau zweier verschieden 
kälteempfindlicher Linien in einem Jahre bei plötzlichem Kälteeinfall 
eine der beiden Linien ausgemerzt wird, während in einem anderen Jahre 
bei langsam oder intermittierend einsetzendem Frost dieselbe Linie er- 
halten bleibt, und die andere, ursprünglich als unempfindlich angesehene, 
zugrunde geht. 

III. Kapitel. 

Die ungleichen Kälteempfindlichkeiten der Pflanzen und besonders 
der Sorten unserer Kulturpflanzen sind schon verschiedentlich auf ihre 
genetische Grundlage geprüft worden. 

TSCHERMAK (31) hat durch Kreuzungen von kälteempfindlichem Sommer- 
roggen mit kälteresistentem Winterroggen wertvolle Eigenschaften der einen 
Form auf die andere umzuzüchten versucht. 

Beim Sommeranbau einer F, aus der Kreuzung beider Formen fand er eine 
Selektion zugunsten des Sommertypus, die auf eine Monohybridenspaltung und 
Prävalenz des Sommertypus schließen ließ. Hingegen zeigte der Winteranbau 
einer F, derselben Kreuzung eine Selektion zugunsten des Wintertypus, durch 
die in der F, das Verhältnis 1 : 9,49 = Sommertypus : Wintertypus erschien. 

Bei der Gerste fand Scuremann (30) mehrere Faktoren für die Eigenschaft 
„Winterfestigkeit“. Sie konnte ferner feststellen, daß ,,die gleichartig oder ver- 

wirkenden Faktoren starker Modifikation unterliegen“. 

Nirssox-Eue(23) untersuchte die Genetik der Winterfestigkeitsunterschiede 
einer Anzahl Winterweizensorten. Kreuzungen von Sorten mit großem Unter- 
schiede in der Winterfestigkeit brachten eine F,, deren Individuen zwischen den 
Elterntypen lagen und mit ihren extremen Varianten diese erreichten. Da- 
gegen ergaben Kreuzungen mit minder großem Resistenzunterschied eine F;, 
deren Variationsbreite weit über die Elterntypen hinausreichte. Der Autor 
schließt auf mehrere gleichsinnig wirkende Faktoren für die Eigenschaft Winter- 


festigke it. 

Transgression in der Spaltung des Merkmals Kälteresistenz fand 
ÄKERMANN (1) bei Weizen. Er konnte auch feststellen, daß mit der Aufspaltung 
in verschiedene Kälteresistenz- bzw. Winterfestigkeitstypen eine Spaltung nach 
dem Zuckergehalte parallel geht. 

Bei Mirabilis Jalapa fand Correns (4) die Hybride aus zwei verschieden 
kälteempfindlichen Sippen als „einfach mendelnde Monohybride mit dem Merk- 
malspaar resistent (dominierend) -kälteempfindlich (rezessiv)“. 

Obwohl es mir voraussichtlich erst im Laufe der nächsten Jahre mög- 
lich sein wird, die Kälteversuche mit Nachkommen der verschiedenen 
von mir ausgeführten Phaseolus-Kreuzungen abzuschließen, möchte ich 
zwei vorwegnehmen, deren eigenartige Ergebnisse erkennen lassen, wie 
die Resistenzveränderung bei der Beurteilung der F, berücksichtigt 
werden muß. 

61 Nachkommen einer Hybride aus der Kreuzung Linie II. 14 x 
Linie II.3 wurden in einem Kälteversuch mit 30 und 28 Exemplaren 
der P-Linien in folgender Weise verglichen. 

Vorbemerkt sei, daß die F, einige bezüglich des Chlorophyllgehaltes 
abnorme Pflanzen enthielt. Zwei Pflanzen waren stark chlorotisch, 
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d.h. fast gelb, zwei weitere waren stark gesprenkelt mit überwiegend 
Gelb, undschließlich noch zwei weitere gesprenkelt mit überwiegend Grün. 

Sämtliche Pflanzen sind zusammen in Treibhaus aufgezogen 
worden. (Durchschnittsmaximum der Temperatur = + 21,750 C; 
Durchschnittsminimum = + 12.649 C.) 

Bei einer Außentemperatur von — 2°C wurden die 119 Pflanzen 
93 Minuten der Kälte ausgesetzt. 

Am 4. Tage nach der Exposition zeigten sich nur zwei Pflanzen 
der F, beschädigt. Es waren die beiden Pflanzen, welche oben in der 
Vorbemerkung als stark chlorotisch, bezeichnet sind. Die Schadenwerte 
betrugen 6 und 8 Einheiten. 

5 Tage nach der ersten Exposition setzte ich die Pflanzen nochmals 
in den Garten. Diese zweite Exposition dauerte 4 Tage. Die Außen- 
temperatur während dieser Zeit war wie folgt: 


1. Tag: Maximum + 4°C, Minimum + 1°C, 
2. » „ + 3,50 C, »  —15°C, 
Bun a + 6° C, is + 0,5° C, 
be, - + 9° C, Pe + 10 C. 


Die endgültige Schadenfeststellung fand 5 Tage nach der Zurück- 
setzung in das Treibhaus statt und zeigte folgende Verteilung der Scha- 


denwerte. 
Tabelle Nr. 26. Schadenwertklassen. 


Linie oa a ESS EE EE Eh à. der Durch- Ab- 
5 10 15 20 25 30 35 40 45 50 55 60 66 Pflanzen schnitt weichung 




















IL 3.| 2941 6 71 30 14,10 + 12,85 
II. 14. 273 56212 28 17,60 + 9,45 
F, 112 1113142 6 3 2 6 61 30,33 + 15,62 


Die beiden P-Linien (Linie II. 3 und II. 14) zeigten ein ähnliches 
Verhältnis in den Schadenwerten wie die Gruppe I. des Versuches der 
Tabellen 15 und 16. Die Linie II. 14 hatte ihre Resistenz bis auf den 
primären Resistenzgrad der Linie II. 3 erhôht. 

Wenn die Einordnung der Elternpflanzen in Klassen verschiedener 
Schädigungsgrade anomale Variationskurven ergibt, so daB die Er- 
rechnung eines Mittelwertes und der Abweichung nicht sinnvoll erscheint, 
dann rührt dieses (abgesehen von der geringen Individuenzahl) daher, 
daB das Material sich teilweise im primären und teilweise im sekundären 
Empfindlichkeitszustande befindet, demzufolge in einer Linie zweierlei 
Phänotypen vorhanden sind. Eindeutig erscheint dennoch, daB die 
F, „im Durchschnitt‘‘ bedeutend empfindlicher war als die beiden P- 
Linien. 

In einem weiteren Versuch wurden 69 F,-Pflanzen mit 20 und 17 
P,-Pflanzen verglichen. Die Vorkultur erhielten sie in einem Treibhause 
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mit einem Temperaturdurchschnittsmaximum von + 25,72 C und einem 
Durchschnittsminimum von + 12,509 C. Als die Pflanzen das geeignete 
Alter fiir einen Versuch hatten, war mit Frostwetter nicht mehr bestimmt 
zu rechnen. Darum nahm ich sie aus dem Treibhaus heraus und setzte 
sie in einen offenen Mistbeetkasten. Nach einigen Tagen kam aber ein 
Witterungsumschlag, wobei die Temperatur in den Morgenstunden im 
Kasten bis auf — 0,50 C fiel. Ich brachte darauf die Pflanzen in das 
Treibhaus zuriick, und setzte sie wieder in den Garten, als das sinkende 
Tagesminimum Frost erwarten ließ. Dieses geschah 12 Tage später. 
Die Exposition dauerte 3 Tage, deren Temperaturdaten folgende sind: 

1. Tag: Maximum + 22°C, Minimum + 2° C, 

Bi oe + 20°C, ” +1°C, 

8. = Pr + 22°C, - — 29 C. 


Das Ergebnis, nach 3 Tagen festgestellt, zeigt die Tabelle Nr. 27. 
Tabelle Nr. 27. Schadenwertklasse. 














Linie | 9% © 1 16 21 26 21 96 41 40 ot sor | “ar | Durn | an 
5 10 15 20 25 30 35 40 45 50 55 60 66 Pflanzen schnitt weichung 
IL 3 364411 1 20 33,85 + 8,70 
IL 14 15821 17 21,94 +4,67 
F, 13 2141413126 2 2 69 25,81 + 9,26 








Die Linie II. 3 war durchschnittlich empfindlicher als die Linie II. 14 
und die F, variierte nach der Resistentenseite. 

Wie sind die Versuchsergebnisse aus den Tabellen Nr. 26 und Nr. 27 
zu erklären? 

Die verschiedenen Empfindlichkeitsunterschiede der P,-Linien sind 
nur auf Grund der Erfahrungen, welche im II. Kapitel dieser Abhand- 
lungen gesammelt wurden, zu verstehen. Es hatten dort bei zweimaliger 
Abkühlung nach der Vorexposition die primär relativ empfindlicheren 
Linien ihre Widerstandskraft auf den Resistenzgrad der relativ wider- 
standsfähigeren erhéht. Andere Versuche zeigten auch, daB nach wieder- 
holter Abkühlung die primär resistenteren Linien sekundär die empfind- 
licheren sein können. Bezüglich der P-Linien liegt im Versuch der 
Tabelle Nr. 26 ein Fall der ersten und im Versuch der Tabelle Nr. 27 
ein Fall der zweiten Art vor. Rückläufig muß man daraus schließen, 
daß die primäre Abkühlung im zweiten Falle wirksamer gewesen ist als 
im ersten. 

Über den Hybriden- und Spaltungscharakter einer Kreuzung zweier 
Linien, welche sich in der Kälteempfindlichkeit unterscheiden, läßt 
sich auf Grund dieser Versuche nichts sagen. Wie er auch sein möge, 
die Wirkung der primären Abkühlung muß sich naturgemäß auch auf 
die mit den P-Linien gleichzeitig exponierte F, erstrecken. 
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Nehme ich nun an, daß die Mehrzahl der F,-Individuen bezüglich 
der primären Empfindlichkeit intermediäre Typen sind, dann lassen sich 
die Ergebnisse der beiden letzten Kälteversuche folgendermaßen deuten. 

Hatte im Versuch der Tabelle Nr. 26, wie oben nachgewiesen wurde, 
eine geringe erste Abkühlung stattgefunden, so blieben die Typen mitt- 
lerer primärer Empfindlichkeit der F, unverändert oder summierten 
sogar ihre Kälteschäden und konnten deshalb größere Schadenwerte 
aufweisen als beide P-Linien. 

Anders waren die Verhältnisse im Versuch der Tabelle Nr. 27. Dort 
war die erste Abkühlung stärker, denn die primär resistentere P-Linie 
zeigte sich sekundär als die empfindlichere, und es genügte die Intensität 
der ersten Abkühlung für eine Resistenzerhöhung eines großen Teiles 
der F,. Damit wurde die primär empfindliche P-Linie und der Durch- 
schnitt der F, resistenter als die primär resistentere P-Linie. Letztere 
konnte durch Summierung der Schadenwirkungen in der Empfindlich- 
keit noch scheinbar gesteigert werden. 

Die Anzahl der Pflanzen, welche in den hier mitgeteilten Versuchen 
zum Vergleich kamen, war zwar zu gering, um aus ihrer Verteilung in der 
Variationsskala ein Urteil über die Genetik der Kälteresistenz gewinnen 
zu lassen. Die Ergebnisse genügen aber zur Begründung eines Hinweises 
darauf, daß in einem genetischen Versuch zunächst die primäre Kälte- 
resistenz beobachtet werden muß, daß die Prüfung der Genetik der Kälte- 
resistenz unter natürlichen Bedingungen zu erheblichen Trugschlüssen 
führen kann, und daß im besonderen das Auftreten transgressiver 
Typen bei Bohnen nicht ohne weiteres den Schluß auf ein Ausmendeln 
von besonders kälteempfindlichen oder kälteresistenten Kombinationen 
gestattet. 

Zusammenfassung. 

1. Es gibt einen erblich fixierten Unterschied in der Kältempfindlich- 
keit verschiedener Linien von Phaseolus vulgaris. 

2. Kälteeinwirkungen unter der letalen Dosis bewirken eine Ver- 
änderung der Widerstandsfähigkeit gegenüber einer zweiten Abkühlung. 
Und zwar: 

a) Ist die Intensität der ersten Abkühlung gering, dann summiert 
sich ihre Wirkung mit der Wirkung der zweiten Abkühlung. Die Folge 
davon ist eine scheinbare erhöhte Empfindlichkeit. 

b) Ist die Intensität der ersten Abkühlung groß, so veranlaßt sie eine 
Resistenzerhöhung. 

3. Die Empfindlichkeit der Pflanzen ist nach der Resistenzerhöhung 
um so geringer, je intensiver die resistenzerhöhende Abkühlung war. 

4. Der Schwellenwert des resistenzerhöhenden Kältereizes ist um so 
größer, je geringer die primäre Empfindlichkeit jeder Linie ist; wie der 
Grad der primären Resistenz, ist er für jede Linie spezifisch. 
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5. Das Auftreten transgressiver Typen in der F, einer Kreuzung 
zweier Linien von verschiedener Kälteempfindlichkeit kann unter 
natürlichen Bedingungen durch Resistenzerhöhung erklärt werden und 
braucht nicht auf einem Herausspalten neuer Kombinationen zu beruhen. 
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DAS WASSERDEFIZIT VON GEFASSPFLANZEN IN 
VERSCHIEDENEN KLIMAZONEN. 
Von 
OTTO STOCKER 
(Bremerhaven). 
Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 7. Januar 1929.) 


Höhe und Schwankung des Wassergehalts einer Pflanze sind nicht 
nur als experimentell faBbarer Ausdruck der jeweiligen Bilanz ihres 
Wasserhaushalis wichtig, sondern auch als bedingender Faktor entschei- 
dender Lebensvorgänge, wie Wachstum, Atmung, Assimilation usw. Im 
einzelnen freilich ist unser Wissen über diese physiologischen Zusammen- 
hänge noch ebenso dürftig, wie unsere Kenntnis über die Größe und Ver- 
änderlichkeit des Wassergehalts unter den verschiedenen Standortsbe- 
dingungen. Zur Klärung der letzteren Frage konnte ich in den letzten 
Jahren an vier, von der nordafrikanischen Wüste bis in das arktische 
Lappland auseinander liegenden Standorten einiges Material sammeln, 
das im folgenden einer kurzen zusammenhängenden Besprechung unter- 
worfen werden soll. 

Um den Wassergehalt verschiedener Arten an verschiedenen Stand- 
orten miteinander vergleichen zu können, muß er auf die ,, Wassersätti- 
gung‘‘ bezogen werden. Darunter verstehen wir nach Irsın denjenigen 
Wassergehalt, welchen aus Schnittflächen saugende Pflanzenteile bei 
unterbundener Transpiration maximal erreichen können. Drücken wir 
die Differenz des am Standort vorhandenen Wassergehalts gegenüber 
der Wassersättigung in Prozenten der letzteren aus, so erhalten wir das 
„Wasserdefizit‘‘, das einen Maßstab des jeweiligen Wasserzustandes in 
der Pflanze gibt. 


Wasserdefizit = Wassersättigung — Wassergehalt 


Wassersättigung 

Die praktische Ausfiihrung der Wasserdefizitbestimmung verlauft 
folgendermaBen: Am Standort werden môglichst groBe Teile der zu 
untersuchenden Pflanze durch Einpacken in undurchlässigen Stoff oder 
Einlegen in Blechbüchsen an weiterer Transpiration gehindert und mög- 
lichst rasch der Untersuchung unterworfen. Einzelne Blätter oder kleine 


100. 
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beblätterte SproBsysteme werden abgetrennt1, gewogen, unter Wasser 
um einige Zentimeter gekürzt — die abgeschnittenen Enden werden 
nach Abtrocknen zuriickgewogen — und dann unter feuchten Glas- 
glocken in kleine Wassergläschen eingestellt. Die Sättigung mit Wasser 
geht nur langsam vor sich und bedarf im allgemeinen etwa 3 Tage bis zur 
praktischen Beendigung. Nach einer neuen Wägung erfolgt Trocknung 
im Trockenofen bei 110° und Feststellung des Trockengewichts. Die 
Differenz zwischen Frischgewicht und Trockengewicht gilt als ,,Wasser- 
gehalt‘. 

Bevor wir uns den Ergebnissen zuwenden, die mit dieser Methode an 
den verschiedenen Standorten gewonnen wurden, ist die Frage zu ent- 
scheiden, ob die an abgeschnittenen Pflanzenteilen bestimmte Wasser- 
sättigung auch die der bewurzelten, unversehrten Pflanzen unter ent- 
sprechenden Außenbedingungen ist. Dies ist nicht der Fall. Wenn man 
am natürlichen Standort wurzelnde oder in Töpfen kultivierte Pflanzen 
reichlich begießt und mit feuchten Glasglocken bedeckt, so findet man 
selbst nach mehreren Tagen noch ein Wasserdefizit in der Größenord- 
nung von 3—6%?. Dieses Defizit erklärt sich aus der Gegenwirkung des 
Bodensaugdruckes und der Einschaltung des Gewebewiderstandes der 
Wurzel bei nicht ganz ausgeschaltetem Transpirations- und Guttations- 
strom. Die im folgenden gegebenen Standortsdefizite sind also um einen 
Betrag von 3—6% zu vermindern, wenn man sie auf die am Standort mög- 
liche maximale Wassersättigung beziehen will. 

Meine Untersuchungen erstreckten sich im allgemeinen nur auf typi- 
sche Gewächse der ,,Bodenschicht mit sommergrün-krautblättrigem, 
immergrün-hartblättrigem, erikoidem oder sukkulentem Habitus. 


Die bearbeiteten Standorte sind: 

1. Ägyptische Wüsten (Heluan und Wadi Natrun bei Kairo), 29,8° n. Br. 
März— April 1925. Halo-xerische Standorte im Wüstenklima (STOCKER 1928). 

2. Ödenburg in Westungarn, 47,7° n. Br., Juli 1927. Mesischer, zur Zeit der 
Versuche ziemlich ausgetrockneter Standort in einem heißen Sommerklima, das 
sich dem ungarischen Steppenklima annähert (STOCKER 1929 a). 

3. Darß in Vorpommern, 54,5° n. Br., Juli 1925. Mesische Sandfelder und 
Dünen, hygrischer Sandstrand. Versuche bei warmem sonnigem Wetter (STOCKER 
1929 a). 

4. Abisko in Schwedisch-Lappland, 68,4° n. Br. Juli 1928. Mesisch-hygri- 
sche Standorte, während der Versuche stark durchfeuchtet, im regenreichen 
kühlen arktischen Klima an regnerischen Tagen (STOCKER 1929 b). 


1 Versuche mit aufsteigenden Farbstofflösungen haben ergeben, daß diese 
Abtrennung im allgemeinen sowohl trocken als auch unter Wasser erfolgen kann, 
ohne daß Fehler durch Verstopfung der Leitbahnen oder Einsaugen von Wasser 
zu befürchten wären. (STOCKER 1929 a.) 

2 Untersucht wurden: Fragaria spec., Aegopodium podagraria L., Galeopsis 
tetrahit L., Plantago major L., P. lanceolata L., Campanula glomerata L., Doroni- 
cum spec. (STOCKER 1929 a.) 
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Tabelle 1. Mittelwerte (in Klammer Extremwerte). 








Standort (und Anzahl der 


Wasserdefizit in % des Wassergehaltes 
bei Wassersättigung 


GréBte tägliche Schwankung 
des Defizits in % 








ae Minimum |" | eiiche | Schalten am | des Defits 
am Morgen Nachmittag | Steigerung Morgen am Morgen 
Ägyptische Wiiste': 
Krautblättrige u. Sukkulente (6)? | 35(24 — 42) | 44(37 - 56) | 9 (2—17)|14 (3-28)| 28(6-54) 
Sukkul. Mesembrianthemum (2)* - 19(17 - 21) - = 
Grasblättrige im Salzsumpf (2)¢ . - 13 (8-17) - - - 
Arizona-Wüste (6)5. ....... - - 7,5 (3 — 10) _ 
Südrußland: 
Steppe bei Tiflis (3)® . . . . . - - - 25(22 — 28) _ 
E20 „02 16(13 - 19) | 34(27 — 40) | 18(14 - 21) | 22(16- 26) | 117 (108 - 133) 
„Steppenabhang“ (4)® . . . . . 15(14-20)|23(16-31) | 8 (2-11)! 9 (2-14)| 54(14-90) 
Wim bce ro 3,5(3—4) | 14 (0-20) |ıı 6-ı7)lıı (5-18)| 347 (125 - 570) 
u Sse ue a 0,5 11 10,5 11 2100 
Westungarn (Üdenburg) "': 
Sonnenpflanzen (2)... . .. 13(11 — 14) | 22(20 - 23) | 9(8,5—9,0)/10 (9,6/10,5)| 69 (62 - 76) 
Schattenpflanzen (1)? ..... 11 16 5,6 6,3 52 
Ostseeküste (Vorpommern) !:: 
Strandsukkulente (2)... . . 23(20 — 26) |29(28-30)| 7 (4-9) | 9 (5-11)| 33(15-43) 
Dünengräser (2)#....... 6(0,7-4,6)| 7(3,6—10)| 4(2,9-5,4)| 4,5(3-6) | 263 (117-410) 
Kräuter(3)% . .. 2.22... 2 24 (16 - 33) L 4 = 
Calluna vulgaris(l) ...... - 23 _ “i = 
Nordrußland (Leningrad) '”: 
Sonnenblume und Kartoffel (2) . - = ~ 26 (22 — 28) - 
Schattenpflanzen (3)® . . . . . ~ - gu 14(13 - 15) in 
Lappland (Abisko) **: 
Holzpflanzen (2) . . . . . . . - 12(11 — 13) - - - 





Halbsträucher und Kräuter (7)** 
1 STOcKER (1928). 





6(3,7—10,3) 











2 Zygophyllum coccineum und simplex, Fagonia mollis, Diplotaxis harra und 
acris, Erodium glaucophyllum. 
3 Mesembrianthemum Forskalii und nodiflorum. 
4 Phragmites stenophylla, Typha latifolia. 
5 LIVINGSTON and Brown. Berechnet aus den auf das Frischgewicht be- 
zogenen Angaben der Autoren. Martynia Louisiana, Sida angustifolia, Amaran- 
tus, Physalis Linkiana, Maclura pomifera, Prosopis velutina. Fiir Tage mit nie- 
derer Evaporation berechnet sich der Wert 3,6 (1—6). Bei Covillea glutinosa liegt 
das Minimum des Defizits am Nachmittag 4"p. 
6 Maxımow (1923). Zygophyllum fabago, Artemisia fasciculata, Salsola Kali. 
7 Instn. Plantago media und major, Vicia Faba. 
8 IrLsım. Centaurea scabiosa, Salvia silvestris, Marrubium praecox, Phlomis 


pungens. 





- 133) 


- 570) 


76) 


13) 
410) 
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Die Ergebnisse sind in der Tabelle zusammengefaßt, die grundsätz- 
lichen Verschiedenheiten der Klimazonen werden in der Abbildung an 
Hand typischer Beispiele erläutert. Man muß unterscheiden zwischen der 
durchschnittlichen Höhe des Defizits und dem Ausmaß seiner täglichen 
Schwankung. Zwei einander diametral entgegenstehende Typen heben 
sich heraus: der Wüstentyp mit dauernd sehr hohen (in den Einzelwerten 
bis 57% gehenden!) und täglich großen Schwankungen ausgesetzten Defi- 
ziten, der arktische Typ dagegen mit fast stets niederen, im Bereich der 
Wassersättigung  (be- 45 
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keine Rolle, und warme Abb. 1. Wasserdefizit in Prozenten des Wassergehaltes bei Wasser- 
. . sättigung. Ägyptische Wüste: Zygophyllum coccineum L. — Mittel- 
Sonnentage sind im europa (Ödenburg, Westungarn): Plantago lanceolata L. Ge- 
1 j j strichelte Kurve: Epilobium montanum L. als Schattenpflanze. 
arktischen Klima nicht — Strandsukkulente der Ostsee: Salsola Kali L. — Arktis: Vacci- 
häufig. Die als ,, Mit- nium vitis idaea L. 
teleuropa‘‘ bezeichnete 
Kurve gilt für sonnige, trockene Julitage sowohl in Odenburg wie im 
Dünengelände der pommerschen Ostseeküste, stellt daher im Gegensatz 
zu den beiden vorigen Kurven nicht den Normalfall, sondern den maxi- 


malen Extremfall dar; der minimale Extremfall bei feuchter Witterung 
RE PER (Anmerkungen zu Seite 384.) 


® Irsın. Rumex confertus, Plantago major. 
10 Irsın. Alisma plantago. 
Stocker (1929 a). 
12 Plantago lanceolata, Achillea millefolium. 
13 Epilobium montanum. 
14 Salsola Kali, Honckenya peploides. 
15 Elymus arenarius, Ammophila arenaria. 
16 Helichrysum arenarium, Convolvulus arvensis, Galium mollugo. 
17 Maxımow (1924). 
18 Impatiens parviflora, Tussilago farfara, Chelidonium majus. 
19 STOCKER (1929 a und b). 
20 Betula odorata, Salix glauca. 
21 Empetrum nigrum, Vaccinium vitis idaea und uliginosum. Trollius euro- 
paeus. Rubus chamaemorus. Viola biflora, Trientalis europaea. 


_ 
_ 
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muß sich stark der arktischen Kurve annähern. Zwischen dieser und der 
als Mitteleuropa bezeichneten Kurve sind die mitteleuropäischen Normal- 
kurven zu suchen, höher oder tiefer verlaufend, je nach dem mehr trocken- 
warmen oder feucht-kiihlen Klimacharakter der einzelnen Gegenden. An 
jedem Standort stehen dann wieder die Sonnenpflanzen dem Wiistentyp, 
die Schattenpflanzen dem arktischen Typ näher. 

Diese Feststellungen gelten zunachst nur fiir den Hauptteil der Vege- 
tation, der aus krautblattrigen, hartblättrigen und erikoiden Typen ge- 
bildet wird. Eine feinere Analyse kann iiberall Typen mit abweichendem 
Verhalten aufzeigen, wofiir als Beispiel in der Abbildung die Kurve der 
Ostsee-Strandsukkulenten gegeben ist. Daß diese Kurve sich in auffallen- 
der Weise derjenigen der Wüstenpflanzen annähert, ist deswegen beson- 
ders merkwürdig, weil die Ostsee-Strandsukkulenten auf einem stark 
hygrischen und normalerweise nicht halischen Boden wachsen und keine 
Erschwerung ihres Wasserhaushaltes erkennen lassen!. Der Grund ihres 
hohen Defizits muB in inneren Gründen gesucht werden, vielleicht in 
einem hohen Gehalt an Quellkörpern, die im Bereich niederer Drucke 
schon bei geringen Druckänderungen groBe Mengen von Wasser abgeben 
bzw. aufnehmen. Auch die Wüstenpflanzen zeigen bemerkenswerte 
Beziehungen zu den Sukkulenten. So ist bei ihnen ein außergewöhnlich 
hoher Wassergehalt (pro Einheit des Trockengewichtes) sehr auffallend, 
und zwar auch bei solchen Arten, die in ihrem Habitus gar nichts ,,Suk- 
kulentes“ haben?. Wir sehen aber heute in diesen Zusammenhängen 
noch nicht genügend klar und können gewisse Besonderheiten, wie z. B. 
das relativ niedere Defizit von etwa 20% bei den ganz extrem sukkulenten 
Mesembrianthemum-Arten der nordafrikanischen Wüsten, nicht befrie- 
digend deuten. 

Ein sehr wechselndes Verhalten scheint beim monokotylen ,,Grastyp“ 
vorzukommen. Während sich Typha und Phragmites in den Wüsten- 
salzsümpfen, Elymus, Ammophila, Triticum und Carex arenaria auf den 
Dünen Vorpommerns durch niedere Wasserdefizite auszeichnen (vgl. die 
Tabelle!), berichtet Henrict von Gräsern des Betschuanalandes, die 
bis zu 50% Verlust ihres Frischgewichts im Lauf des täglichen Welkens 
ertragen können. Bei den Bäumen wird man aus inneren und äußeren 
Gründen höhere Werte und Schwankungen erwarten dürfen. 

In der Tabelle sind die Mittel- und Extremwerte aller bisher bekann- 
ten Untersuchungen zusammengefaßt. Neben dem schon besprochenen 
Tagesgang des Defizits findet man dort in den beiden letzten Spalten 
eine Berechnung der täglichen Schwankung auf die schon am frühen Mor- 
gen vorhandenen Defizite bzw. Wassergehalte: 


1 STOCKER (1924 und 1929 a). 
2 STOCKER (1928). 
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Tagesschwankung des Defizits _ Defizit (max) — Defizit (min) .100 








(in Prozenten des Wassergehalts) — 100 — Defizit (min) 
Tagesschwankung des Defizite Defizit (max) — Defizit (min) | 
(in Prozenten des Defizite) ~ Defizit (min) = 


Diese Berechnungen sollen ein Bild der relativen Größe der im Lauf 
des Tages neu eintretenden ,, Wasserverschuldung‘ geben. Aus den Zah- 
len der Tabelle geht hervor, daß die maximale Tagesverschuldung, be- 
zogen auf den am Morgen vorhandenen ‚‚Bestand‘ an Wasser, fast über- 
all in ähnlichen Größenordnungen liegt, bezogen auf die am Morgen schon 
vorhandene ‚Verschuldung‘ aber gerade bei den Typen mit durch- 
schnittlich niederem Defizit am scharfsten hervortritt. Diese Berech- 
nungen zeigen, daß man die Frage des ,,Wasserdefizits“ von sehr ver- 
schiedenen Gesichtspunkten aus betrachten kann. Zur allgemeinen pflan- 
zengeographischen Orientierung erscheint die unseren Betrachtungen 
zugrunde gelegte Berechnung in Prozenten der Wassersättigung am ge- 
eignetsten. 
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UNTERSUCHUNGEN UBER DEN N-STOFFWECHSEL 
UNTERIRDISCHER RESERVESTOFFBEHALTER. 
(UNTER BESONDERER BERUCKSICHTIGUNG DER 
KARTOFFELKNOLLE.) 

Von 
R. GRÜNTUCH. 

Mit 2 Textabbildungen. 

(Eingegangen am 10. Januar 1929.) 


A. Einleitung. 

Die unterirdischen Reservestoffbehälter stehen zwar ebenso wie die 
Samen im Dienste der Ernährung junger, zunächst noch heterotropher 
Entwicklungsstadien, weisen jedoch in ihrer Konstitution physiologisch 
bedeutsame Verschiedenheiten: gegenüber den letzteren auf, die vor 
allem in dem hohen Wassergehalt vegetativer Reservestoffbehälter zum 
Ausdruck kommt, wodurch diese Organe in den Stand gesetzt werden, 
auch ohne Wasserzufuhr von außen, im Gegensatz zum Samen, eine Ent- 

Eine weitere interessante Erscheinung ist durch die Arbeiten von 
E. Soauzze (1877 usf.) bekannt geworden. Er fand, daß die unterirdi- 
schen Reservestoffbehälter einen sehr ansehnlichen Teil ihres N als lös- 
liche Verbindungen (Aminosäuren, Amide, Basen) speichern. In einer 
Reihe ausgezeichneter Arbeiten führte er gemeinsam mit seinen Schülern 
die Isolierung und quantitative Bestimmung dieser N-Verbindungen 
durch. 

Der wichtigen Frage über den N-Stoffwechsel dieser Pflanzenorgane 
während ihrer Entwicklung ist er aber nicht weiter nachgegangen, auch 
sind in der Folgezeit darüber keine umfassenden, systematisch durchge- 
führten Arbeiten erschienen; nur ganz wenige Einzeluntersuchungen 
über diese Frage liegen vor. So untersucht ZALESKI (1898) den N-Stoff- 
wechsel bei der Keimung von Allium cepa im Dunkeln und kann dabei 
eine deutliche Eiweißsynthese auf Kosten der löslichen N-Verbindungen 
der Zwiebel feststellen. Da aber keine Untersuchungen bezüglich der 
Lokalisation der beobachteten Eiweißsynthese vorliegen, läßt sich über 
die physiologische Bedeutung dieser Erscheinung nichts Bestimmtes aus- 
sagen. Es liegt nahe, anzunehmen, daß die erwähnte Synthese sich haupt- 
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sächlich im SproB vollzieht. Die Versuchsbedingungen lassen es wahr- 
scheinlich erscheinen, daß die Eiweißbildung im vorliegenden Falle mit 
Keimungsvorgängen zusammenhängt; die physiologisch bedeutsame 
Frage, ob auch alte Zellen hierbei aufbauen, bleibt natürlich offen. Eine 
derartige Untersuchung scheint aber um so notwendiger, als bei anderen 
Organen eine ausgesprochene Verschiedenheit in der Geneigtheit und 
Fähigkeit zur Eiweißsynthese beobachtet werden konnte. 

Iwanow (1901), der ebenso wie PRIANISCHNIKOW (1899) und Friep- 
RICH (1908) diese Ergebnisse von ZALESKI bestätigen konnte, verfolgte 
dieselbe Frage bei noch einigen anderen vegetativen Reservestoffbe- 
hältern wie Kartoffel und Daucus, konnte aber bei diesen Organen keine 
entsprechende Eiweißbildung wahrnehmen; der prozentuale Anteil des 
Eiweiß-N am Gesamt-N blieb beim Austreiben fast konstant. Iwanow 
folgerte daraus, daß zur Eiweißbildung auf Kosten der löslichen N-Ver- 
bindungen die Anwesenheit von löslichen, reduzierenden Zuckern er- 
forderlich sei, welche ja bei der Zwiebel von Allium cepa die Haupt- 
menge der Reservekohlehydrate ausmachen; dagegen sei die unlôsliche 
Stärke in den Knollen und Wurzeln nicht imstande, den Zucker zu ver- 
treten, was durchaus mit den herrschenden Anschauungen auf dem 
Gebiete der Biochemie des Stickstoffes übereinstimmt (HANSTEEN 1899). 

Den ersten Versuch, den N-Stoffwechsel bei Knollen (Kartoffeln) im 
Verlaufe der Entwicklung zu verfolgen, machte HUNGERBÜHLER (1885). 
Er untersuchte dem Freiland entnommene Knollen im Abstande von je 
einer Woche und fand innerhalb der im ganzen aus drei Versuchen be- 
stehenden Serie eine Steigerung des löslichen N- Anteils mit fortschreiten- 
der Entwicklung. 

Diese wenigen Untersuchungen dürften wohl kaum genügen, um ein 
richtiges Bild von der Gesamtentwicklung der Kartoffel innerhalb von 
etwa 140 Tagen zu geben. 

GIRARD (1889) arbeitete ebenfalls mit der Kartoffel, und zwar erntete 
er die Knollen vom 3. Juli bis 25. Oktober in sechs Abständen. Er be- 
stimmte dabei jedoch nur den Gesamt-N-Gehalt, der aber starken indivi- 
duellen Schwankungen unterworfen zu sein schien; es ist daher kaum 
möglich, aus den von ihm erhaltenen Zahlen irgendetwas Bestimmtes zu- 
folgern. 

Die übrigen zum N-Stoffwechsel der unterirdischen Reservestoff- 
behälter in Beziehung stehenden Arbeiten behandeln meist Einzelfragen 
hauptsächlich von praktisch-landwirtschaftlichen Gesichtspunkten aus, 
bringen uns aber dem Verständnis unserer Frage nicht.viel näher. 

In neuerer Zeit ist die Frage des öfteren im Zusammenhange mit der 
landwirtschaftlich sehr wichtigen Erscheinung des ,,Abbanes‘‘ bei den 
Kartoffeln behandelt worden. 

Die Erscheinung des ,,Abbaues“ äußert sich in einem von Jahr zu 

Planta Bd. 7. 26 
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Jahr fortschreitendem Riickgange der Wiichsigkeit der Kartoffelpflanze 
wie auch des Knollenertrags, und zwar tritt diese Erscheinung sorten- 
weise verschieden zutage. Nach der Ansicht von Professor Dr. ZADE 
(persönliche Mitteilung) werden die Abbauerscheinungen durch Ungunst 
äuBerer Wachstumsbedingungen (Boden, Klima) oder durch Krankheit 
hervorgerufen. Diese Erscheinung ist vielfach als eine Degenerations- 
erscheinung infolge dauernder vegetativer Fortpflanzung gedeutet worden. 
„Bein ökologisch ist der Abbau“ nach der Meinung von MoBSTATT ,,eine 
lediglich auf natürlicher Variabilität beruhende und von Standortsein- 
flüssen hervorgerufene phänotypische Anpassungserscheinung, also eine 
Modifikation.‘ Solange eine ins Einzelne gehende Untersuchung des öko- 
logischen Faktorenkomplexes nicht durchgeführt ist und die Nachbau- 
wirkung in Beziehung zu einem oder mehreren dieser Faktoren gebracht 
werden kann, ist eine Prüfung dieser Anschauung nicht möglich. 

Demgegenüber scheint uns aussichtsreicher, die Frage ganz unvor- 
eingenommen vom stoffwechselphysiologischen Standpunkte aus aufzu- 
rollen, die Ursache des Abbaues in Verbindung mit bestimmten Anoma- 
lien des Stoffwechsels zu bringen und dadurch den Untersuchungen eine 
brauchbare experimentelle Grundlage zu geben. 

Es hat in letzter Zeit auch nicht an Versuchen gefehlt, diese landwirt- 
schaftlich äußerst wichtige Frage von stoffwechselphysiologischen Ge- 
sichtspunkten aus zu behandeln. Vor allem ist hier die Arbeit von Luyp- 
NER (1926) zu erwähnen. LINDNER sieht die Ursache der Abbauerschei- 
nung in einer Verminderung der Keimfähigkeit und untersucht deshalb 
die Frage, in welcher Weise die Keimfähigkeit von dem N-Stoffwechsel 
berührt wird. Er geht dabei im Gegensatz zu den Erfahrungen HunGer- 
BUHLERs von der Anschauung aus, daß der lösliche Anteil des N in den 
Knollen mit fortschreitender physiologischer Reife stetig abnimmt. Wie 
weit diese Anschauung LINDNERS auf experimentellen Erfahrungen be- 
ruht, ist aus der erwähnten Arbeit nicht zu ersehen, jedenfalls stützt er 
sich auf diese Anschauung im Laufe seiner Untersuchungen und kommt 
dabei zu dem Ergebnis, daß, je weniger reif eine Knolle ist, d. h. je höher 
ihr löslicher N-Anteil ist, desto höher ihre Keimfähigkeit ist. 

All diese vereinzelten Untersuchungen geben uns noch kein genaues 
Bild über den N-Stoffwechsel in den unterirdischen Reservestoffbehäl- 
tern, und es herrschen darüber in der Literatur noch keine klaren Vor- 
stellungen, meist wird aber a priori angenommen, daß hier die Verhält- 
nisse ganz ähnlich wie bei den Samen liegen. 

Die bisher über diese Frage erschienenen Arbeiten geben aber den 
Hinweis, daß die Verhältnisse hier in mancher Hinsicht wesentlich anders 
liegen als bei den Samen. Das geht schon aus dem bei Samen und vege- 
tativen Reservestoffbehältern sehr verschiedenen Verhältnis von lös- 
lichen N-Verbindungen zum Eiweiß hervor. 
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CzAPEK 1 bemerkt daher in seiner ,, Biochemie der Pflanzen“ sehr rich- 
tig: ,,Wenn es auch den Anschein besitzt, als ob die Prozesse bei der 
Mobilisierung der Reserveproteide aus Knollen, Zwiebeln und Rhizomen 
wesentlich der gleichen Art wären wie die Vorgänge beim Eiweißumsatz 
der keimenden Samen, so ist doch einige Vorsicht in der Parallelisierung 
geboten, da die vorhandenen Untersuchungen bisher wenig erschöpfende 
Aufklärung gebracht haben. Es fehlt noch gänzlich an systematischen 
analytischen Arbeiten, welche uns den Gang der Eiweißresorption in den 
unterirdischen Speicherorganen vorführen.‘ 

Es erschien daher sehr lohnend, mit Hilfe moderner biochemischer 
Methoden an eine systematische‘ Untersuchung dieser Frage heranzu- 
treten, um so mehr noch, da dieser außer dem rein theoretischen Inter- 
esse eine hohe praktische Bedeutung für die Landwirtschaft zukommt. 

Vorliegende Arbeit, die nur als erster Vorstoß auf diesem Gebiete ge- 
dacht ist, wurde zunächst auf eine breitere Basis gestellt. Es ist in ihr der 
Versuch gemacht worden, 

1. die Verteilung der verschiedenen N-Fraktionen, insbesondere des 
löslichen N und des Eiweiß-N in den verschiedenen Typen der unterirdi- 
schen Speicherorgane zu bestimmen; 

2. den N-Stoffwechsel in diesen während der Entwicklung quantitativ 
zu verfolgen; 

3. die Bedeutung der proteolytischen Fermente in diesen Organen zu 
untersuchen. 


B. Methodischer Teil. 

Es erscheint nur dann möglich, die Auswanderung des N zu erfassen, 
wenn 

1. eine brauchbare Bezugsgröße vorhanden ist, die sich im Laufe der 
Entwicklung nicht ändert; 

2. wenn die individuellen Schwankungen, im N-Gehalt, bezogen auf 
diese konstante Bezugsgröße, die N-Bewegung nicht überdecken. 

Die beiden bei ähnlichen Versuchen stets angewandten Bezugsgrößen : 
das Frisch- bzw. das Trockengewicht, scheinen diesen Forderungen 
durchaus nicht zu entsprechen, denn diese Größen sind im Laufe der Ent- 
wicklung starken Änderungen unterworfen, welche zeitlich anders ab- 
laufen als diejenigen des N-Gehaltes. Das Frischgewicht ändert sich wäh- 
rend der Entwicklung außerordentlich. Die Mutterknollen der Kartoffel 
hatten z. B. in der Entwieklungsperiode stets ein erheblich höheres Ge- 
wicht als vor ihrer Auspflanzung, trotzdem man annehmen mußte, daß 
eine gewisse Menge Substanz schon in das Kraut abgewandert war. Diese 
Vergrößerung des Frischgewichtes ist wohl durch die starke Wasserein- 
lagerung erklärlich, denn der Wassergehalt der Knollen stieg von 74 auf 


1 Bd.2, S.279 (1920). 
26* 
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96%. Bei anderen Knollen, z. B. Helianthus tuberosus, findet man wie- 
der eine starke Schrumpfung. In der austreibenden Knolle wird vor 
allem viel Stärke für die Atmung verbraucht und diese wahrscheinlich 
auch viel intensiver als der N zur Ausbildung der Sprosse herangezogen, 
jedenfalls bis zur Ausbildung der assimilierenden Oberfläche, und da- 
durch kommt auch eine sehr wesentliche Veränderung des Trockenge- 
wichtes zustande. Auch sind die individuellen Schwankungen im N-Ge- 
halt, bezogen auf eine dieser Bezugsgrößen, ziemlich groß. 
HoLDEFLEISS (1880) zeigte, daß der Eiweißgehalt von Kartoffeln ganz 
unabhängig vom Stärkegehalt und spezifischen Gewichte bedeutend 
schwankt. An der Hand einer großen Zahl von Analysen konnte er zei- 
gen, daß die Maximalabweichung des Eiweißgehaltes der Knollen von- 
einander etwa 85% betrug, der Eiweißgehalt schwankte nämlich zwischen 
6 und 11% des Trockengewichtes. Ich selbst untersuchte eine Reihe von 
Kartoffelknollen zweier Sorten und fand ähnliche Differenzen (Tabelle 1). 


Tabelle 1. N-Gehalt von Kartoffelknollen in Gramm auf 1000 g Frischgewicht. 











Sorte „Lembkes Industrie“ Sorte „Böhms Heimat“ 
2,22 3,01 4,53 3,38 4,45 
2,15 4,05 2,68 2,92 3,44 
2,87 3,65 2,73 3,82 3,11 
Bei ähnlichen Untersuchungen wurden stets Durchschnittsproben an- 


gewendet, um diese individuellen Schwankungen auszugleichen. 

Wenn man bei diesen großen Schwankungen überhaupt die Methode 
der Durchschnittsproben anwenden darf, was mir sehr zweifelhaft er- 
scheint, so muß hierbei eine sehr große Zahl von Knollen verwendet wer- 
den, wobei es aber wesentlich ist, daß die Gesamtheit dieser Knollen auch 
wirklich zur Durchschnittsprobe verarbeitet wird. Das geschieht am 
besten, wenn man die Knollen zu einem Brei verreibt und eine Probe 
davon zur Analyse verwendet. Verkehrt ist es aber, wenn man wie LIND- 
NER (1926) verfährt, der zwar auch von einer sehr großen Zahl von Knol- 
len ausgeht und diese zu Schnitzeln verarbeitet, dann aber nur einen ge- 
ringen Teil dieser Schnitzel zur Analyse verwendet. Damit erhält man 
durchaus keine Durchschnittsproben, und der Effekt dieses Verfahrens ist 
derselbe, wie wenn man dem Versuchsfelde an verschiedenen Stellen 
einige Knollen entnimmt und diese dann verarbeitet. 

Als relativ unveränderlich kann man den Zellulosegehalt der Mutter- 
knolle annehmen. Der geringe Prozentgehalt der Zellulose in unterirdi- 
schen Speicherorganen (siehe Könıss Handbuch) würde keine analytische 
Schwierigkeit machen und eine brauchbare Bezugsgröße geben, sofern 
nachgewiesen werden kann, daß der Zellulosegehalt verschiedener Knol- 
len nur in geringen Grenzen schwankt, und der N-Gehalt, bezogen auf den 
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Zellulosegehalt, nicht bedeutenden individuellen Schwankungen unter- 
worfen ist. Die Frage konnte im Rahmen dieser Arbeit noch nicht gelöst 
werden ; es mußte demnach eine andere bequeme Methode ausfindig ge- 
macht werden, die nicht die Mängel der ebengenannten aufweist. 

SCHULZE (1877) machte den Versuch, die individuellen Unterschiede 
aus dem Gang der Untersuchung dadurch auszuschalten, daß er z. B. 
bei seinen Versuchen über die N-Substanz beim Austreiben der Futter- 
rübe folgende Methode anwandte: Vor dem Austreiben der Rübe stach 
er aus dieser mit dem Korkbohrer eine Analysenprobe heraus, die ent- 
standene Öffnung goß er dann mit einer Fettmischung aus, um Fäulnis 
zu vermeiden. Die Methode bewährte sich aber nicht besonders ; denn die 
derart behandelten Rüben entwickelten sich sehr schlecht, und Fäulnis 
in der Umgebung der angestochenen Stellen war nicht zu vermeiden. 

Auch rein theoretisch kann diese Methode nach der Meinung von 
SCHULZE selbst nicht ganz genaue Resultate ergeben, denn die Zusam- 
mensetzung der Rüben in verschiedenen Teilen ist nicht die gleiche. An- 
nähernd gute Ergebnisse glaubte SCHULZE zu erhalten, wenn er den Durch- 
stich derart führte, daß dieser vom oberen Ende bis fast zur Wurzel- 
spitze schräg verlief; so mußten alle Schichten gleichmäßig getroffen 
werden. Dieses Verfahren wurde in der vorliegenden Arbeit nur ganz 
selten, und zwar nur zu einigen gelegentlichen Untersuchungen während 
der Ruheperiode angewandt und auch nur dann, wenn die Herstellung 
eines Breies auf technische Schwierigkeiten stieß. 

Für die fortlaufenden Untersuchungen in der Vegetationsperiode 
konnte diese Methode, abgesehen von ihren sonstigen Mängeln, auch des- 
wegen nicht angewendet werden, weil ein mehrmaliges Durchstechen 
meiner Versuchsobjekte rein technisch wegen ihrer geringen Größenmaße 
nicht möglich war; außerdem war es durchaus wahrscheinlich, daß sich 
derart behandelte Objekte nicht mehr normal verhalten würden. Bei 
den Knollen z. B. mit ihrem konzentrischen Leitbündelring mußte jeder 
Durchstich zu einer Unterbrechung desselben führen und somit schon von 
vornherein anomale Verhältnisse schaffen. 

In der Pflanzenphysiologie wird schon seit langem die Blatthälften- 
methode mit Erfolg angewendet. MoTHes (1926), der dieses Verfahren bei 
seinen Untersuchungen des N-Stoffwechsels in Blättern anwendet, 
kommt dabei zu sehr befriedigenden Ergebnissen. Er findet, daß die 
längs der Rippe geteilten Blatthälften in ihrem N-Gehalt gut mitein- 
ander übereinstimmen. Es lag daher nahe, eine ähnliche Methode für die 
vorliegende Untersuchung auszubilden. Die Aufgabe erwies sich aber 
durchaus nicht als einfach: es zeigte sich bald, daß die meisten Arten von 
unterirdischen Reservestoffbehältern für die Anwendung einer Halbie- 
rungsmethode nicht geeignet waren; entweder wurden ihre Knospen da- 
bei verletzt, oder es war nicht möglich, Schnittflächen in genügendem 
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Maße vor Fäulnis zu schützen. Die Kartoffelknolle hat aber die seit lan- 
gem bekannte Eigenschaft, sich an der Schnittfläche sehr rasch mit einer 
Korkschicht zu überziehen, welche dann einen Schutz gegen Faulnis 
bildet. Ich machte mir diese Eigenschaft zunutze und versuchte, fiir die 
Kartoffelknolle die Halbierungsmethode anzuwenden. Es galt aber zu- 
nächst festzustellen, wieweit beide Hälften in ihrem N-Gehalt iiberein- 
stimmen. Ich halbierte zu diesem Zwecke zwei möglichst gleichmäßige 
runde Kartoffelknollen genau der Länge nach, die einzelnen Hälften wur- 
den dann sofort analysiert, und es zeigte sich dabei eine ziemlich große 
Übereinstimmung, wie aus Tabelle 2 hervorgeht. 


Tabelle 2. N auf 1000 g Frischgewicht in halbierten Kartoffelknollen. 
Beide Hälften sofort analysiert. 




















Knolle Hälfte Lösl. N Eiweiß-N Gesamt-N 
I 1 0,60 1,48 2,11 
I 2 0,62 1,50 2,10 
I 1 0,57 1,58 2,15 
II 2 0,56 1,59 2,15 


Es war nun weiter festzustellen, ob die Hälften auch dann noch über- 
einstimmen, wenn die eine 2—3 Tage bis zur vollständigen Ausbildung 
der Korkschicht liegen blieb und erst dann analysiert wurde. Es ergab 
sich auch dabei ziemlich befriedigende Übereinstimmung, wie Tabelle 3 
zeigt. 

Tabelle 3. N auf 1000 g Frischgewicht in halbierten Kartoffelknollen. 
Hälfte a sofort, b nach 2 Tagen analysiert. 




















Knolle Hälfte Lüsl. N Eiweiß-N Gesamt-N 
IH a 0,72 1,49 2,22 
II b 0,73 1,48 2,21 
IV a 0,51 1,64 2,15 
IV b 0,48 1,62 2,10 
Somit wäre wenigstens für die Kartoffelknolle eine exakte Methode 
gegeben. 


Vor Beginn der Vegetation wurde dann auch eine Anzahl Kartoffel- 
knollen (etwa 50) halbiert und je eine Hälfte davon sofort analysiert. Die 
andere Hälfte lagerte bis zur Ausbildung der Korkschicht an der Schnitt- 
fläche und wurde dann ins Freiland ausgepflanzt. Im Laufe der Vegetation 
sollten dann die einzelnen Knollenhälften mit fortschreitender Entwick- 
lung abgeerntet werden, um sie der Analyse zu unterwerfen. Auf diese 
Weise glaubte ich ein genaues Bild über die N-Auswanderung aus der 
alten Knolle erhalten zu können. Bei diesem Verfahren war man nicht 
mehr von dem veränderlichen Frisch- bzw. Trockengewicht abhängig, 
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da man durch die Analyse der Kontrollhälfte die Kenntnis des urspriing- 
lichen Gewichtes und des N-Gehaltes hatte und somit auf diese Werte 
dann die Analysen beziehen konnte. 

Leider konnte nur ein ganz geringer Teil der ausgepflanzten Knollen- 
halften fiir die Untersuchungen verwendet werden, denn die ungiinstigen 
Bodenverhältnisse des für die Versuche zur Verfiigung stehenden Areals 
des Botanischen Gartens verursachten Fäulnis, der der grôBte Teil der 
ausgepflanzten Knollenhalften zum Opfer fiel. Einige hundert Kontroll- 
analysen blieben unverwertet. 

Von einer zweiten Aussaat mußte Abstand genommen werden, da 
wegen der unterdessen fortgeschrittenen Jahreszeit ruhende Knollen 
nicht mehr zu beschaffen waren und Austreibeversuche mit ausländischen 
Frühkartoffeln ergebnislos verliefen. 

Die Frage über das Maß der Auswanderung des N aus den Knollen 
konnte daher in dieser Arbeit noch nicht geklärt werden. Ich beschränkte 


mich daher zunächst darauf, die andere wichtige Frage über die Ände- 


; löslich ® : 
rungen des Verhältnisses me N bei den Vegetationsversuchen zu 


studieren. 

Orientierende Versuche zeigten, daß dieses Verhältnis bei den einzel- 
nen Individuen ein und derselben Varietät (nicht Art!) ziemlich genau 
übereinstimmt und keine wesentlichen individuellen Unterschiede auf- 
weist im Gegensatz zu dem Gesamt-N. Es konnten daher für diese Ver- 
suche ganze Knollen verwendet werden, und zwar genügte schon eine 
einzige Knolle für eine Analyse. 

Ich setzte nun unter diesen Gesichtspunkten meine Versuche mit 
derselben Kartoffelvarietät, zu der die halbierten Knollen gehörten, fort. 
Das Material entnahm ich dem Versuchsfelde des Institutes für Pflanzen- 
bau und Pflanzenzüchtung der Universität Leipzig!. Für die Bestim- 
mungen wurde die quantitative Mikromethode angewendet, über deren 
Einzelheiten ich auf die Arbeit von MOTHES verweise. 

Es wurden folgende N-Fraktionen bestimmt: 

1. NH,-N, das präformierte Ammoniak; 

2. Amid-N, das durch verdünnte Säuren abspaltbare NH; (dieser Wert 
wurde dann immer mit 2 multipliziert und als 2 Amid in den Tabellen 
aufgeführt, um die durch Säuren nicht abspaltbare NH,-Gruppe der 
Säureamide in die Rechnung einzubeziehen) ; 

3. Rest-N, durch Subtraktion von NH; + Amid-N vom gesamtlös- 
lichen N gewonnen; 

4. gesamtlöslicher N, nach KJIELDAHL bestimmt; 

5. Eiweiß-N, ebenfalls; 


1 Herrn Prof. Dr. ZADE und Herrn Dr. H. KROHN möchte ich auch an dieser 
Stelle für die freundliche Überlassung des Versuchsmaterials bestens danken. 
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6. Total-N, durch Addition von löslichem -++Eiwei8-N oder durch 
KJIeLDAHL bestimmt. 

Bei den fortlaufenden Vegetationsversuchen im Sommer 1928 wurden 
meist nur der Eiweiß-N und gesamtlösliche N bestimmt, was für die vor- 
läufige Fragestellung meist genügte. 

Über die bei den Fermentversuchen angewandten Methoden soll noch 
an entsprechender Stelle eingegangen werden. 


C. Experimenteller Teil. 


I. Die N-haltigen organischen Substanzen in den unterirdischen 
Reservestoffbehältern. 


1. Die Zusammensetzung der Speicherorgane als Ganzes. 


Durch die klassischen Untersuchungen von SCHULZE und seinen Schü- 
lern ist uns die Kenntnis der N-haltigen Substanzen in einer Reihe von 
unterirdischen Reservestoffbehältern vermittelt worden. Mit neuen, von 
ihm ausgearbeiteten qualitativen und quantitativen Methoden führte er 
seine großzügigen Untersuchungen durch und stellte dabei fest, daß der 
in den unterirdischen Speicherorganen reichlich vorhandene lösliche N 
ein kompliziertes Gemisch von Aminosäuren, N-haltigen Basen und Ami- 
den darstellt. Eine Reihe dieser Bestandteile konnte er isolieren und 
quantitativ bestimmen. 

Von Mono-Aminosäuren fand er überall das Tyrosin (p-Oxyphenyl-a-Amino- 
propionsäure) vertreten, besonders reichlich in der Kartoffel, wo es zusammen 
mit der Tyrosinase eine Rolle beim Schwarzwerden spielt. Auch von anderen 
Forschern ist das Tyrosin oft in unterirdischen Speicherorganen gefunden worden, 
so von LEITGEB (1888) in den Knollen von Dahlia variabilis und von E. v. Lipp- 
MANN (1884) in der Zuckerrübe. 

Leucin (a-Aminoxybutylessigsäure), dessen Konstitution erst SCHULZE auf- 
klärte, ist von ihm auch in der Kartoffel nachgewiesen worden, jedoch sind die 
dort enthaltenen Mengen ziemlich gering. Leucin konnte E. v. LippMANN (1884) 
auch in der Zuckerrübe nachweisen. 

Das Asparagin, das bei der Keimung des Samens eine große Rolle spielt, ist 
ebenfalls in den unterirdischen Reservestoffbehältern sehr stark vertreten. Zum 
ersten Male wurde es gefunden in den Schößlingen von Asparagus offic. von Ro- 
BIQUET (1805), und es konnte sodann auch in den Wurzeln von Nelumbo nucifera 
(KinosxrrA) und in der Zuckerrübe (SCHULZE, SMOLENSKI), in dieser sogar bis 
zu 3%, nachgewiesen werden. Eine systematische Zusammenstellung über das 
Vorkommen von Asparagin und Glutamin in den Pflanzen findet man bei STIEGER 
(1913). 

Von Diaminosäuren ist besonders Agriginin in den unterirdischen Reserve- 
stoffbehältern verbreitet. Es wurde von SCHULZE in der Steckrübe, in Topinambur 
und Zichorienwurzel nachgewiesen. Auch fand er kleinere Mengen von Lysin, 
Histidin und Ariginin in der Kartoffelknolle. 

Eine Reihe von N-haltigen Basen, die ebenfalls von ScHUIZE in den unter- 
irdischen Reservestoffbehältern gefunden worden sind, wie das Cholin, das Betain 
und das Trigonellin, gehören scheinbar nicht dem Kreise des N-Stoffwechsels an; 
vermutlich aber demjenigen der Phosphatide. SCHULZE nimmt an, daß das Cholin 
in einigen Pflanzen durch Trigonellin und Betain vertreten werden kann. 
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Mit Ausnahme von Analyse 3 und 4 sind sie während der Ruheperiode 
ausgeführt worden. 

Die Tabelle bestatigt die Tatsache, daB in den unterirdischen Reserve- 
stoffbehältern der lösliche N einen ansehnlichen Teil des Gesamt-N aus- 
macht. Der prozentuale Anteil dieser N-Fraktion ist je nach dem Ob- 
jekte sehr verschieden, jedoch macht er nicht weniger als ein Drittel des 
Gesamt-N aus und erreicht bei der Dahlie sogar 72%. Bei einer gelegent- 
lichen Untersuchung fand ich für eine andere Dahlienvarietät sogar 88%. 
Es scheint also, daß der hohe Gehalt an löslichem N ein allgemeines Cha- 
rakteristikum der unterirdischen Reservestoffbehälter darstellt und diese 
sich hierin ganz scharf von den Samen unterscheiden. 


Die wenigen Untersuchungen reichen nicht aus, um ein für jede ein- 
zelne morphologische Gruppe von unterirdischen Speicherorganen cha- 
rakteristisches Verhaltnis von Ss N festzustellen. Die bisherigen 
Versuche lassen das Vorhandensein eines solchen festen Verhiltnisses 
für die einzelnen Gruppen bezweifeln. Es zeigte sich, daB nicht nur die 
verschiedenen Arten untereinander, sondern auch die einzelnen Varie- 
täten derselben Art in ihrem Verhältnis = N sehr bedeutende Un- 


Eiwei 
terschiede aufweisen. Innerhalb einer Varietät aber bleibt das Verhältnis 
annähernd konstant. 

Was die einzelnen Fraktionen des löslichen N betrifft, so scheint dem 
NH,-N nur eine geringe Bedeutung zuzukommen. Er wird wohl in der 
Hauptsache den aus dem Boden aufgenommenen und noch nicht ver- 
arbeiteten NH,-Salzen zugehören; als Reservestoff kann der NH,-N 
wohl kaum angesehen werden. 

Das Asparagin bzw. Glutamin, die wir hier unter „2 Amid-N“ an- 
führen, spielt bei einigen Reservestoffbehältern scheinbar eine bedeu- 
tende Rolle. Das Asparagin macht bei Allium Cepa, Asparagus-Wurzeln 
und Kartoffelknolien fast ein Viertel des Gesamt-N aus, muß daher als 
ein wichtiger Bestandteil der N-Reserven der betreffenden Speicher- 
organe angesehen werden. Seine Entstehung ist wohl kaum der primären 
Eiweißspaltung zu verdanken; denn bei der totalen Hydrolyse des Tube- 
rins, dem Reserveeiweiß der Kartoffelknolle, finden SJüLLEMA und Rın- 
KES überhaupt keine Asparaginsäure, sondern nur Glutaminsäure, und 
zwar nur zu 4,6% des Gesamt-N. Dagegen macht der Amid-N in der 
Kartoffelknolle 24,5% des Gesamt-N aus. Es ist daher anzunehmen, daß 
das während der Entwicklung als sekundäres Produkt der Eiweißspal- 
tung entstehende Asparagin als Reservestoff in der Knolle abgelagert 
wird und nicht nach den üblichen Erfahrungen (trotz der Anwesenheit 
von großen Mengen Kohlehydraten) wieder zur Eiweißsynthese aufge- 
braucht wird. 
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Bei einigen anderen Reservestoffbehältern, wie der Zwiebel und der 
rübenartigen Wurzel von Ozalis tetr., spielt das Asparagin nur eine unter- 
geordnete Rolle, was vielleicht mit ihrer hohen Azidität im Zusammen- 
hang steht (Säurepflanze nach RUHLAND und WerzeL). 

Die in unserer Tabelle mit Rest-N bezeichneten Werte sind durch 
Subtraktion der Werte für 2 Amid-N + NH,-N vom lôslichen N gewonnen 
worden. Dieser Rest-N stellt ein Gemisch von Mono- und Diaminosäuren 
sowie N-haltigen Basen dar. Im Rahmen dieser Untersuchungen konnte 
natürlich nicht an die genaue Bestimmung dieser einzelnen Bestandteile 
gedacht werden. 

Aus der obigen Zusammenstellung geht deutlich hervor, daß bei fast 
allen untersuchten Objekten der Rest-N quantitativ eine große Rolle 
spielt. Welche Aufgaben den einzelnen Bestandteilen zukommen, ist im 
einzelnen noch wenig bekannt. Zauzskı (1913) konnte zeigen, daß der 
quantitativ wichtigste Bestandteil dieses Rest-N, die Monoaminosäuren, 
die Hauptrolle bei der Regeneration des Eiweißes in der Zwiebel spielen. 

Die in der Tabelle angeführten Zahlen für den Gesamt-N (auf 1000 g 
Frischgewicht) geben nur eine ungefähre Vorstellung von der Konzen- 
tration des N in den verschiedenen unterirdischen Reservestoffbehältern, 
da sie starken individuellen Schwankungen unterworfen sind. Es ist 
ihnen daher nur ein bedingter Wert beizumessen. Besonders hohe Zahlen 
für Gesamt-N lieferten die Zwiebel von Ozalis mit 11,6 und die Rüben- 
wurzeln mit 8,8g pro 1000 g Frischgewicht. Diese Werte liegen. weit 
unter dem N-Gehalt der meisten Samen. Es folgt daraus, daß den N- 
Substanzen in den unterirdischen Reservestoffbehältern nur eine geringe 
quantitative Bedeutung zukommt. 


2. Die N-Substanzen in den einzelnen Schichten. 


Die Zahlen des vorigen Abschnittes geben uns nur summarische Werte 
über die N-Zusammensetzung der einzelnen Reservestoffbehälter als 
Ganzes. 

Nun stellen die Reservestoffbehälter weder anatomisch, noch physio- 
logisch vollkommen einheitliche Gebilde dar. Vergegenwärtigen wir uns 
diese Tatsache z. B. bei der Kartoffelknolle!. 

„Auf Quer- und Längsschnitten durch die Kartoffelknolle unterscheidet man 
deutlich das Mark und die Rinde, beide durch eine helle Linie, das Cambium, 
voneinander getrennt. Im Bastteil findet man die wenig differenzierten Stränge 
von eiweißführenden Leitzellen, welche durch den Mangel an Stärke leicht zu 
erkennen sind. Das Parenchym der ganzen Knolle besteht aus großen, deutlichen, 
luftführenden Interzellularräumen und aus Zellen mit einem vorwiegend aus 
Stärkekörnern sich zusammensetzenden Inhalte. Von der Schale nach der Mitte 


1 Ich entnehme nachfolgende Schilderung der anatomischen Verhältnisse der 
Kartoffelknolle der klassischen Arbeit von pz VRIEs: „Die Keimungsgeschichte 
der Kartoffelknolle“. In: Landw. Jb. 7 (1878). 
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zu werden die Zellen stets größer und stärkereicher, obgleich die Mitte des Markes 
wieder ärmer an Stärke ist als seine äußeren Teile. 

In den äußersten, dicht unter der Schale gelegenen Schichten, wo die Zellen 
stärkeärmer sind, kommen die durch Couns Untersuchungen bekannt gewordenen 
Aleuronkörner vor. Die Schale der Kartoffel besteht aus einer Korkschicht, 
welche aus tafelförmigen Zellen gebildet ist, deren Zahl je nach der verschiedenen 
Sorte variiert.‘ 

Man sieht also, daß es sich hier um ein anatomisch wohldifferenziertes 
Gebilde handelt. Für unsere Untersuchungen war es von Bedeutung, die 
Unterschiede in der N-Zusammensetzung dieser einzelnen Schichten fest- 
zustellen. Es liegen über diese Frage einige Angaben in der Literatur vor, 
welche jedoch keine eindeutigen Ergebnisse erkennen lassen, insbesondere 


nichts über das Verhältnis em N in den einzelnen Schichten aus- 


sagen. 
So untersuchten Coupon und BoussARD getrennt drei Schichten an 


den Knollen zweier Kartoffelsorten und fanden, daß der N-Gehalt von 
außen nach innen zunimmt, je nach der Sorte aber verschieden stark. 

Ich untersuchte folgende drei Schichten ein und derselben Knolle der 
Kartoffel ‚Soltau Industrie‘: 

1. äußere Schicht bis zum Leitbündelring ; 

2. den Leitbiindelring ; 

3. das Mark. 

Es ergab sich dabei das Bild gemäB Tabelle 5. Das Mark scheint auch 
hier am N-reichsien, jedoch im Gegensatz zu den Ergebnissen, von CoU- 
pon und BoussarD (1897), die äußere Schicht N-reicher als die nach- 
folgende. 


Tabelle 5. Verteilung des N in verschiedenen Schichten der Kartoffelknolle. 























Ri Lösl. N % Eiweiß-N in % a 
er pro 1000 g Total-N pro 1000 g Total-N recess 
I 1,52 40,2 2,25 59,8 3,77 

u 1,42 43,7 1,96 56,3 3,38 
IH 2,20 43,7 3,05 56,3 5,26 


Während die Schichten II und III dieselbe prozentuale Verteilung der 
N-Fraktionen aufweisen, erscheint die Schicht I eiweißreicher, was wohl 
durch die dort sitzenden Aleuronkörner verursacht sein könnte; es ist 
aber auch möglich, daß diese verhältnismäßig geringe Abweichung zum 
großen Teil durch Versuchsfehler zu erklären ist, die bei derartigen Ana- 
lysen, wo die Verwendung von nur geringen Substanzmengen möglich 
ist, besonders groß sind. 

Die Versuche zeigen, daß die Mengen des Gesamt-N nicht nur in den 
verschiedenen Knollen, sondern auch in den einzelnen Schichten ein und 
derselben Knolle mehr oder weniger stark voneinander abweichen, dagegen 
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aber unterscheiden sich die Schichten in der prozentualen Verteilung der 
N-Fraktionen entweder überhaupt nicht oder nur sehr wenig vonein- 
ander. 

Dieses Ergebnis berechtigt die Verwendung von einzelnen ganzen 
Knollen zur Analyse für die Untersuchungen des Verhältnisses neben N 
während der Entwicklung. Durch dieses Verfahren müßten auch die 
bestehenden Unterschiede in den Schichten exakter ausgeglichen werden, 
als etwa durch dasjenige von LINDNER (siehe oben). Unsere Methode hat 
den Vorteil, daß wir die einzelnen Schichten stets in demselben quanti- 
tativen Verhältnis zu Analysen „verwenden, dagegen ist man bei der 
Schnitzelmethode von LINDNER vom Zufall abhängig und kann in ver- 
schiedenen Analyseproben eine verschiedene Beteiligung der einzelnen 
Schichten erwarten. 

Pruner (1892) untersuchte getrennt das Nabel- und das Kronen- 
ende von ein und derselben Kartoffel und fand, daß das Knospenende, 
d. h. derjenige Teil, in dem die Augen am stärksten vertreten sind, reicher 
an N ist. 

Es war nun festzustellen, ob diese von PRUNET gefundene Tatsache 
für eine weitere Differenzierung des Markes von Kronen- und Nabelende 
spricht, oder ob diese N-Anhäufung am Kronenende von einer hohen N- 
Konzentration in der Nähe der ,,Augen“ herrührt. Zu diesem Zwecke 
stellte ich folgenden Versuch an. Ich stach aus den Augen einer Kar- 
toffelknolle mit dem Korkbohrer Zylinder von etwa 5 mm Durchmesser 
und etwa 1,5 cm Länge heraus. Diese Zylinder teilte ich so, daß der obere 
Teil etwa 5 mm, der untere etwa 1 cm lang wurde. Beide Teile wurden 
gesondert untersucht. Es zeigte sich, daß die Augenregion um etwa 17% 
reicher an N war, als das zugehörige Mark. 

Es ist also wahrscheinlich, daß der N-Reichtum des Kronenendes der 
starken Anhäufung von N-reichen Augen zu verdanken ist. 

Verwickelter noch scheinen aber die Verhältnisse bei den Zwiebeln 
zu liegen. Es zeigte sich schon zu Beginn der vorliegenden Untersuchung, 
daß eine Verwendung ganzer Zwiebeln für die Analysen undenkbar war, 
denn die einzelnen Blattkreise der Zwiebel scheinen ganz verschiedene 
physiologische Aufgaben zu haben. 

Bei der Zwiebel von Oxalis tetraphylla z.B. tritt eine stoffwechsel-physio- 
logische Differenzierung der einzelnen Blattkreise schon dadurch zutage, 
daß die einzelnen Kreise in ihren p, sehr stark differzieren (zwischen 
1,8 und etwa 5,0). Die nähere Betrachtung des Baues dieser Zwiebel läßt 
erkennen, daß wir es hier mit drei verschiedenen Regionen zu tun haben: 

1. der äußersten Region, der offenbar ernährende Funktionen zu- 
kommen. Die Blätter dieser Region vertrocknen nach Abgabe ihrer 
Nährstoffe und bilden dann die braungefärbten Hüllschuppen ; 
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2. der mittleren Region, aus der die Laubblätter hervorgehen, und 

3. dem inneren ,,Kern“, der Erneuerungsknospe. 

Um ein wahres Bild von der Bewegung des N in der Zwiebel während 
der Entwicklung zu erhalten, ist es daher unumgänglich, die einzelnen 
Blattkreise gesondert zu untersuchen. Die in dieser Richtung ausge- 
führten Versuche sind noch nicht zahlreich genug, um etwas Endgiilti- 
ges darüber aussagen zu können. Es muß weiteren speziellen Arbeiten 
vorbehalten bleiben, diese Frage näher zu untersuchen. 


II. Der N-Stoffwechsel im Laufe der Entwicklung. 

Im Sommer 1927 stellte ich mit einer ganzen Anzahl verschiedener 
unterirdischer Speicherorgane Versuche über ihren N-Stoffwechsel wäh- 
rend der Entwicklung an. Bei den ersten dieser Versuche konnte den 
Tatsachen der individuellen Unterschiede im N-Gehalt und der Differen- 
zierung der einzelnen Organe nicht genügend Rechnung getragen wer- 
den, da ich darauf erst im Laufe der Untersuchungen aufmerksam wurde. 
Auch sind die Versuche nicht zahlreich genug, um eindeutige Ergebnisse 
zu liefern. 

Es ist daher im folgenden Sommer eine Auswahl von Objekten einer 
systematischen Untersuchung im Laufe der Vegetation unterworfen 
worden, über deren N-Stoffwechsel dann ein mehr oder weniger voll- 
ständiges Bild gewonnen werden konnte. Von den Ergebnissen dieser 
Untersuchungen soll im weiteren Verlaufe der Arbeit ausführlich die Rede 
sein; die Versuche von 1927 sollen aber ihrer Unvollständigkeit wegen 
im nachfolgenden Abschnitte nur ganz kurz gestreift werden. 


a) Oxalis tetraphylla und Allium cepa. 

Die Zwiebel der mexikanischen Oxalis-Art Oxalis tetraphylla, die mir 
in größeren Mengen zur Verfügung stand, wurde in erster Linie als Bei- 
spiel des N-Stoffwechsels beim Zwiebeltyp untersucht. 

Zu Beginn des Austreibens zeigte sich ein starker Anstieg (Abb. 1) des 
löslichen N-Anteils, was auf ein Überwiegen der Eiweißhydrolyse über 
den Abtransport der Spaltprodukte in die oberirdischen Organe hin- 
deutet. Mit stärker einsetzender Vegetation wurden dann die Spalt- 
produkte rascher abgeführt als sie durch Hydrolyse nachgeliefert werden 
konnten, und der lösliche Anteil an N sank schnell von 76% auf 52% des 
Gesamt-N. Die gleichzeitig bedingte Zunahme des Eiweiß-N-Anteils ist 
nicht durch Eiweißsynthese auf Kosten der löslichen N-Verbindungen, 
sondern durch eine starke Abwanderung der letzteren zu erklären. Ein 
Blick auf die Tabelle zeigt, daß, während die absoluten Mengen des Ei- 
weiß-N in den Punkten 3 und 5 der Abszisse fast gleich sind, der prozen- 
tuale Anteil bedeutend steigt, was ja auch aus der Kurve, die die Ände- 
rung der Mengen des löslichen N anzeigt, hervorgeht; diese fällt in dem 
entsprechenden Gebiete steil ab. 
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Im Punkt 5 scheint ein Stillstand in der Auswanderung des N aus der 
Zwiebel eingetreten zu sein; denn von dem Punkte an zeigen die N-Frak- 
tionen keine wesentliche Änderung mehr, die Grenze der Ausnützbar- 
keit der N-haltigen Reservestoffe scheint erreicht zu sein. Die einzelnen 
Fraktionen des löslichen N, der NH, und der 2x Amid-N, zeigten wäh- 
rend der ganzen Vegetationsperiode keine wesentliche Änderung, sie 
machten nur 1 bzw. 3% des Gesamt-N aus. Man kann daher die Kurve 
für den Rest-N praktisch derjenigen des löslichen N gleichsetzen. 

Die rübenartig verdickte Hauptwur- go 
zel von Oxalis tetr. ist meist als was- 
serspeicherndes Organ aufgefaßt wor- 
den; es scheint ihr jedoch auch eine 
gewisse Rolle für die N-Speicherung 
zuzukommen. Sie enthielt am 8. Sep- 
tember 1927 3,5g N auf 1000g Frisch- 
gewicht, wovon 47,6% als löslicher N 
vertreten waren. Die in dieser Rich- 
tung ausgeführten Versuche sind aber 
nicht zahlreich genug, um etwas End- 
gültiges darüber auszusagen. 

Die Zwiebel von Alliumcepakonnte 
in dem genannten Sommer nur viermal 5 
untersucht werden; es läßt sich aus — Fntwicklungstadien Mai-September 


iesen enige Versuchen sehr wenig Abb. 1. Die N-Bewegung in den Zwiebeln von 
« Bes pres Oxalis tetraphylla. 
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entnehmen. In der ruhenden Zwiebel 1. —— Löslicher N in g auf 10000g Frisch- 
; Beginn ; ; gewicht. 
fand ich À z der Keimung a III. —-— Eiweiß-N in g auf 10000 g Frisch- 
Übereinstimmung mit den Ergebnissen gewicht. 
U. ---- Löslicher N in % des Gesamt-N. 
von ZALESKI nur 32,6% des Gesamt-N jy 7 Eiweiß-N m. ,, reed 


als Eiweiß-N vor, am 13. Julihattesich 

der Eiweißanteil bereits verdoppelt: es betrug der Eiweiß-N 65,2% des 
Gesamt-N. Es ist anzunehmen, daß diese Steigerung des Eiweiß-N auf 
eine starke Eiweißsynthese in der Erneuerungsknospe zurückzuführen 
ist. Sonderbar erscheint der starke Abfall des Eiweiß-N gegen Ende der 
Vegetation (am 16. September betrug er 18% des Gesamt-N ; er erreichte 
am 27. September 29,5%, d. i. ungefähr denselben Wert wie in der ruhen- 
den Zwiebel zu Beginn der Vegetation). Diese Versuche geben uns vor- 
läufig noch kein eindeutiges Bild. Wir können nur dann auf positive 
Ergebnisse hoffen, wenn wir Versuche mit genauer Berücksichtigung der 
oben bereits dargelegten Differenzierung der Zwiebel anstellen. 


b) Asparagus officinalis. 
Die unterirdischen Organe von Asparagus offic. gliedern sich in ein 
holziges Rhizom und dicke, fleischige Wurzeln. 
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Ich untersuchte zunächst das Rhizom auf seinen N-Gehalt und fand 
am 7. Juni die Zusammensetzung gemäB Tabelle 6. 
Tabelle 6. N-Gehalt des Rhizoms von Asparagus offic. 
Datum | win | in% a, =“ Teas in % | Amid | Nin % 
°/00 Total-N aad Total 00 | Total-N 0/0 | Total-N 
7. VL] 5,11 | 3,24 63,3 1,87 36,7 1,41 29,5 0,31 6,2 
27. VL| 5,01 | 3,36 67,0 1,64 33,0 1,28 26,3 0,30 6,2 

Der lösliche N spielt auch hier eine bedeutende Rolle; er macht fast 
ein Drittel des Total-N aus, der ungefähr 5,0 g pro 1000 g Frischgewicht 
beträgt. 

Wenn man das hohe Trockengewicht des Rhizoms berücksichtigt, so 
muß aus diesem Ergebnis, auf das Frischgewicht bezogen, gefolgert wer- 
den, daß der N in dem Rhizom quantitativ nur eine geringe Rolle spielt. 

Nach 3 Wochen wurde eine weitere Analyse des Rhizoms ausgeführt, 
(Tabelle 6), welche keine wesentliche Änderung, weder im Total-N noch 
in den einzelnen Fraktionen, zeigte. 

Da eine mehrjährige Asparagus- Pflanze ein mächtiges, reich ver- 
zweigtes Rhizom besitzt, so hat man die Möglichkeit, hier individuelle 
Unterschiede im N-Gehalt im Laufe der Untersuchungen auszuschalten ; 
denn man kann ohne Schaden für die Pflanze einzelne Rhizomstücke 
für die Analysen herausbrechen. Beide hier ausgeführte Analysen be- 
ziehen sich auf ein und dieselbe Pflanze und zeigen auch in ihrem Total- 
N-Gehalt eine gute Übereinstimmung, was bei den anderen Objekten, wo 
man auf Durchschnittsproben angewiesen ist, nicht der Fall ist. 

Im weiteren Verlaufe der Untersuchungen wurden keine Rhizom- 
analysen mehr ausgeführt, jedoch lassen diese beiden Beispiele sowie die 
morphologische Stellung des Rhizoms vermuten, daß es sich hier mehr 
um ein Durchwanderungsorgan handelt als um ein Speicherorgan. Es er- 
schien mir durchaus wahrscheinlich, daß den dicken, fleischigen Wur- 
zeln die Rolle von Reservestoffbehältern zukommt. 

Ich untersuchte daher im Laufe eines Jahres fortlaufend diese Wur- 
zeln ; die Ergebnisse sind in Tabelle 7 zusammengestellt. — Man sieht, daß 
die Wurzeln einen durchschnittlichen höheren N-Gehalt als das Rhizom 
aufweisen, was besonders zutage tritt, wenn man das verhältnismäßig 
niedrige Trockengewicht der Wurzeln in Betracht zieht. Die Zahlen für 
den Total-N sind auch hier scheinbar individuellen Schwankungen unter- 
worfen, jedoch lassen die besonders hohen Werte aus den beiden letzten 
Analysen auf eine Maximalanhäufung des N kurz vor Beginn der Vege- 
tation schließen. 

Betrachten wir nun in der Tabelle das von individuellen Schwan- 
kungen unabhängige Verhältnis N, so sehen wir, daß dieses sich 
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während der ganzen Untersuchungsperiode nur unwesentlich ändert; es 
61 bis 70 


schwankt zwischen 355,30. Nur Analyse 6 zeigt eine starke Verschie- 
bung des Gleichgewichtes zugunsten des löslichen N, welcher auf 75% des 
Gesamt-N steigt. Ob es sich hier um zufällige Versuchsfehler handelt, 
oder ob dieser Wert auf eine zeitweilige starke Anhäufung von löslichem 
N hinweist, läßt sich nicht entscheiden. 

Die Abweichungen der anderen Analysen vom Mittelwert liegen zwar 
zum Teil auch außerhalb der Versuchsfehlergrenze (die bei diesem Ob- 
jekte wohl etwas weiter gezogen werden muß wegen der geringen Mengen 
von Analysenmaterial und der schwierigen Art der Präparation), sind 
aber verhältnismäßig unbedeutend und weisen keine einheitliche Ten- 
denz auf, sondern pendeln vielmehr ganz unregelmäßig um einen Mittel- 
wert. 

Aus den bisherigen Ergebnissen aber kann nur geschlossen werden, 


daß in den Wurzeln von Asparagus offic. das Verhältnis 2 — = N wäh- 
rend eines ganzen Jahres sich nur ganz unbedeutend und unregelmäßig ver- 
schiebt, während der Total-N- Gehalt, der größeren unregelmäßigen Schwan- 
kungen unterworfen ist, am Schluß der Ruheperiode Höchstwerte aufweist. 


Tabelle 7. N-Gehalt der Wurzeln von Asparagus offic. im Laufe eines Jahres. 























neige mms her LA ta % Sete = À sui 
i 18. IV. 4,83 67,3 32,7 
2 25. IV. 6,80 70,0 30,0 
3 20. VII. 4,01 65,4 35,6 
4 8. IX. 6,96 66,5 33,5 
5 27. IX. 4,70 61,0 39,0 
6 25. I. 8,77 75,0 25,0 
7 13. 11,45 62,0 38,0 


Betrachten wir nun die Zahlen für die einzelnen N-Fraktionen der 
Wurzeln (Tabelle 8), so sehen wir, daB dem Asparagin hier eine bedeu- 


Tabelle 8. N-Zusammensetzung der Wurzeln von Asparagus offic. 


























2Amid-| , Eiweiß-| Total- 
N-Frakt.: NHN |" |Lös.N | Rest-N | N ¥ 

N in 1000 g Frischgewicht . . . . | 0,13 | 1,44 | 2,46 | 0,88 | 1,84 | 4,30 
N in % Total-N. . . . . . . .. 2,5 |36,0 |61,0 |22,5 |39,0 | 100,0 


tende Rolle zukommt. Die bekannte Tatsache, daß die Schößlinge von 

Asparagus offic. größere Mengen von Asparagin enthalten, spräche hier 

für diesen Befund, wenn man annimmt, daß das Asparagin den Schöß- 

lingen aus den Wurzeln zugeleitet wird. Dem scheint aber nicht so zu 
Planta Bd. 7. 27 
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sein; denn vergleichen wir die Tabelle 8 mit der Tabelle 6, so sehen wir, 
daB das Rhizom, welches die Reservestoffe aus den Wurzeln auf dem Wege 
zu den SchôBlingen durchwandern müssen, nur ganz geringe Mengen von 
Asparagin enthält. Es mu8 also im Rhizom eine starke Desamidierung 
zustandekommen; es ist uns aber nicht gelungen, etwaige Zwischen- 
stoffe dieses Desamidierungsvorganges abzufangen. Man könnte an- 
nehmen, daß in diesem Stadium bereits eine Rückwanderung der N-Sub- 
stanzen begonnen hatte, und daß diese verhältnismäßig großen Mengen 
von Asparagin in der Wurzel aus den oberirdischen Organen stammen. 
Um weiter auf diese Frage einzugehen, fehlen mir vorläufig noch die ex- 
perimentellen Unterlagen. Die Frage der Wanderung der N-haltigen 
Substanzen in den unterirdischen Reservestoffbehältern bildet das Thema 
einer weiteren bereits begonnenen Arbeit. 
c) Dahlia variabilis. 

Als einen Verteter der unterirdischen Speicherorgane vom Typ der 
Wurzelknollen untersuchte ich die Knollen von Dahlia var., Varietät 
„Pink Pearl“. 

Die Analyse der ruhenden Knolle im Winter 1927 deckte einen außer- 
ordentlich hohen Wert für den Anteil des löslichen N auf, nämlich 72%, 
bei einer anderen Varietät (deren Name nicht zu ermitteln war) sogar 88% . 

Es scheint, als ob die Dahlienknolle ihre Reservestoffe vornehmlich 
in löslicher Form speichert; denn auch die N-freien Reservestoffe sind 
hier fast ausschließlich als lösliche Kohlehydrate, wie Inulin, Lävulose 
und Saccharose vertreten. 

Zu Beginn des Frühjahrs 1928 wurden etwa 20 Knollen im Freiland 
angepflanzt und gediehen normal. Es wurden dann fortlaufend Analysen 
von den Knollen ausgeführt. Die Ergebnisse zeigen Tabelle 9 und 
die Kurve Abb. 2. 


Tabelle 9. Eiweiß N und löslicher N in Prozenten des Total-N bei der Knolle 
von Dahlia vor. 























Datum Lösl. N Eiweiß-N Datum Lösl. N Eiweiß-N 
Alte Knolle Alte Knolle 
14. V. 65,5 34,5 5. IX. 68,0 32,0 
30. V. 65,0 35,0 17. IX. 40,5 | 59,5 
7. VL 63, 36, 
28. VI. no “a Neue Knolle 
14. VII. 46,5 53,5 3. VIII. 38,5 61,5 
3. VII. 48,0 52,0 18. VII. 53,0 47,0 
18. VIIL 43,0 57,0 17. IX. 52,5 47,5 








Zu Beginn des Wachstums nimmt der lôsliche N-Anteil ziemlich stark 
ab (von 72 auf 65%) und hält sich dann auf dieser Hôhe bis zum 7. Juni, 
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zu welcher Zeit die Sprossen die Lange von etwa 10 cm erreicht hatten. 
Mit stärker einsetzender Vegetation, gegen Ende Juni, erfolgt ein plôtz- 
licher Sturz des lôslichen N auf 45%, welcher sich dann auf dieser Hühe 
bis zum SchluB der Vegetation halt (wenn man von der herausfallenden 
Analyse vom 5. September absieht). 

Sehen wir uns den Verlauf der Kurven für den Anteil des lôslichen N 
und des Total-N an, so stellen wir fest, daß der plötzliche Sturz des lös- 
lichen N-Anteils mit einem ähnlichen Abfall des Total-N Hand in Hand 
geht und mit Punkt 4 der Kurven ein Stillstand in der Ausniitzung der 
N-Vorräte der Knolle eingetreten ist. Man muß annehmen, daß zwischen 
Punkt 3 und 4 der Kurve (d. i. zwischen 7. und 28. Juni) die ausnütz- 
baren N-haltigen Reservestoffe bereits ausgesogen waren; denn der To- 
tal-N ändert sich im weiteren Verlaufe nicht mehr. Der Sturz des löslichen 
N-Anteils scheint darauf hinzuweisen, daß diese N-Fraktion vornehmlich 
als Reservestoff dient und diese es ist, die in die oberirdischen Organe aus- 
wandert, während das Eiweiß nur in ganz geringem Maße ausgenützt 
wird. Es ist auch durchaus wahrscheinlich, daß der Eiweiß-N der Knollen 
in der Hauptsache dem Organeiweiß und nur zu einem geringen Teile 
einem etwaigen Reserveeiweiß entstammt, was dem physiologischen Cha- 
rakter der Dahlia-Knollen mit ihren auch vornehmlich löslichen N-freien 
Reservestoffen durchaus zu entsprechen scheint. 

Ähnliche Schlüsse lassen die Ergebnisse der Analysen für die jungen 
Dahlia-Knollen zu. Es liegen bloß drei Versuche vor. Sie zeigen, daß 
die in die junge Knolle einwandernden N-haltigen Stoffe erst zum Aufbau 
des Organeiweißes verwendet werden und erst später als Reservestoff 
(also vornehmlich in löslicher Form) liegen bleiben, woraus sich die all- 
mähliche prozentuale Steigerung des löslichen N-Anteils zu erklären 
scheint. 

d) Helianthus tuberosus. 


Die Knollen von Helianthus tub. stellen die verdickten Enden der 
unterirdischen Flachsprosse dar, gehören also zum Typ der Sproß- 
knollen. 

KELLNER (1879) untersuchte im März dem Freiland entnommene 
Knollen von Helianthus tub. Er teilte die Knollen in zwei Portionen: in 
der einen hatten die Knollen das Durchschnittsgewicht von 63 g, in der 
zweiten 25,7g. Er bestimmte in diesen Portionen gesondert den N-Gehalt 
und fand dabei übereinstimmend 57,6% des Total-N als Eiweiß-N vor. 

Ich fand in den Knollen im April unmittelbar vor dem Austreiben fast 
dieselben Werte wie KELLNER, nämlich 57,5% als Eiweiß-N bzw. 42,5% 
als löslichen N. Es wurde dann im Laufe der Vegetation die Änderung 
des Verhältnisses Fre N verfolgt, sowohl bei der Mutterknolle wie 
bei der jungen Knolle. 

27* 
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Tabelle 10. Léslicher und Eiwei8-N in Prozent des Total-N bei Helianthus tub. 
Nr. Datam Lisl. N Eiweiß Sproßlänge 
in em 
1 18. IV. 42,5 57,5 = 
2 16. V. 41,7 58,3 8 
3 22. V. 31,0 69,0 10 
4 30. V. 42,5 57,5 20 
5 7. VL 43,0 57,0 32 
6 13. VL 31,5 68,5 60 
Neue Knolle 
7 28. VI. 41,7 58,3 100 
8 9. VIL 31.5 68,5 120 
9 14. VIL 32,0 68,0 140 
10 3. VIII. 40,0 60,0 über 150 
11 17. VIL. 45,5 54,5 A 
12 5. IX. 47,0 53,0 » 150 
13 20. IX. 42,0 58,0 io BR 
14 20. IX. 45,0 55,0 » 150 














Tabelle 10 und Kurve Abb. 2 geben die dabei gewonnenen Ergebnisse 
wieder. Es zeigt sich, daB das Verhältnis von EiweiB-N zum lôslichen N 
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Abb. 2. N-Bewegung bei 


I. — — Gesamt-N auf 10000 g 
U. ---- Löslicher N in % des Gesamt-N bei Dahlia. 


Ill. —-— Löslicher N in % des Gesamt-N bei Helianthus tub. 





April - September 


Dahlia var. und Helianthus tub. 
bei Dahlia. 


bei 10 von 14 Analysen 
fast konstant bleibt. Die 
restlichen vier Analysen 
ergeben aber eine Ver- 
schiebungdiesesVerhält- 
nisses zugunsten des Ei- 
weiß-N, und zwar immer 
fast genau um denselben 
Wert, nämlich von etwa 
43% auf 31% des lös- 
lichen N. Diese Regel- 
mäßigkeit schaltet von 
vornherein denVerdacht 
auf etwaige unüberseh- 
bare Versuchsfehler aus. 

Man muB annehmen, 
daB wir es hier mit einem 
rhythmisch verlaufen- 


den Vorgang zu tun haben, dessen ne “Bi nicht ohne weiteres ein- 


Eiweiß- 


leuchtet. Das Verhältnis ee N = = scheint den Kardinalpunkt 


dieses Vorganges sowohl bei der alten wie bei der jungen Knolle darzu- 
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stellen. Diese Änderung muß höchstwahrscheinlich mit sehr großer Ge- 
schwindigkeit vor sich gehen, denn wir finden in unserer Analysenserie 
keine Zwischenstufen vor. 

_ Wollten wir annehmen, daß diese Verschiebung im Verhältnis des 
nd N bei der alten Knolle mit deren Absterben im Zusammenhange 


löslicher 

steht, derart, daß nach Wegfall der Regulationen durch das lebende Plas- 
ma das ursprünglich bestehende Gleichgewicht der N-Fraktionen gestört 
wird, weil aus der toten Knolle noch eine ganze Menge von löslichem N 
ausgesogen wird, ohne daß das Eiweiß in genügendem Maße Spaltpro- 
dukte nachliefert, so muß eine entsprechende Deutung der gleichen, mit 
derselben Häufigkeit bei den jungen Knollen auftretenden Erscheinung 
versagen. Es muß demnach vorläufig auf eine Auslegung dieser experi- 
mentell noch wenig untersuchten Erscheinung verzichtet werden. Die 
Versuche zeigen jedenfalls, daß bei den Knollen von Helianthus tub. wäh- 


rend der Entwicklung das Verhältnis Era N zähe festgehalten wird. 


f) Die Kartoffelknolle. 


Sie ist dank ihrer hohen wirtschaftlichen Bedeutung des öfteren der 
Gegenstand auch von N-Untersuchungen gewesen. Diese Untersuchun- 
gen sind aber meist von landwirtschaftlich praktischen Gesichtspunkten 
aus durchgeführt worden und entbehren meist einer exakten quantitati- 
ven Grundlage. Da derartige Arbeiten unsere Fragestellung nur indirekt 
berühren, sollen sie hier nicht weiter behandelt werden. 

Die ersten exakten quantitativen Untersuchungen über die N-haltigen 
Stoffe in der Kartoffelknolle stammen von E. ScHULze und Schülern. Sie 
konnten zeigen, daß diese einen beträchtlichen Anteil ihres Gesamt-N 
in Form löslicher Verbindungen speichert, jedoch ist dieser Anteil je nach 
der Sorte verschieden; die Grenzen liegen um 34,6 und 56,1% des Ge- 
samt-N. 

KELLNER (1879) kommt bei ähnlichen Untersuchungen zu den glei- 
chen Ergebnissen. 

Über die Änderung des löslichen N-Anteils im Laufe der Entwicklung 
vertreten die beiden bereits in der Einleitung vorliegender Arbeit er- 
wähnten Autoren HUNGERBÜHLER und LINDNER diametral entgegen- 
gesetzte Anschauungen. Während ersterer auf Grund seiner wenigen 
Versuche auf eine stetige Zunahme des löslichen N-Anteils im Laufe der 
Vegetation schließt, geht LINDNER in seiner Arbeit von der Ansicht aus, 
daß, ‚um während der Wachstumsruhe möglichst große Energiemengen 
in einem beschränkten Raume aufzuspeichern, in den Knollen Stärke und 
Eiweiß abgelagert werden“. Zu diesem Zwecke reichert sich die Knolle 
im Laufe der Entwicklung immer mehr an Eiweiß auf Kosten der löslichen 
N-Verbindungen an, wodurch der lösliche N-Anteil immer mehr sinkt. 
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Ich untersuchte nun wahrend der Vegetationsperiode des Jahres 1928 
eine Anzahl alter und junger Knollen im Laufe der Entwicklung. 

Wie bereits oben erwähnt, gelang es vorläufig noch nicht, die Knollen- 
hälftenmethode in größerem Umfange anzuwenden, da der größte Teil 
des ausgepflanzten Materials durch Fäulnis zugrunde ging. Von der Aus- 
wertung der wenigen mit dieser Methode gewonnenen Zahlen muß einst- 
weilen noch Abstand genommen werden. 

Bei den weiteren Untersuchungen wurde dann das Hauptaugenmerk 
auf die Bestimmung des Verhältnisses von =~ N gelegt. Die Er- 
gebnisse sind in den Tabellen 11—13 zusammengestellt. 

Wir finden also in den drei Versuchsreihen keine wesentliche Ände- 
rung im Verhältnis der N-Fraktionen. 

Eine starke Verschiebung des Gleichgewichtes tritt bei einer Analyse 
der Versuchsserie (Tabelle 11) auf. Wir finden hier für den löslichen N- 


Tabelle 11. Eiweiß- und löslicher N in Prozent des Total-N bei der Kartoffel 























„Böhms Heimat“. 

Datum Eiweiß-N Lösl. N Datum Eiweiß-N Lösl. N 
any ben Poy ge 9. VIL. 50,0 50,0 
a Me 50,0 50,0 14. VIL. 57,5 42,5 
+ ee 50,5 49,5 17. VIL. 50,5 49,5 
9. VIL 53,0 47,0 23. VIL. 51,0 49,0 
14 VIL 58,5 41,5 3. VIIL. 48,5 51,5 
Neue Knolle 17. VID. 50,0 50,0 
25. VI. 51,5 48,5 5. IX. 53,0 47,0 

9. VII. 50,0 50,0 





Anteil 42,5% statt des durchschnittlichen von 50%. Da dieselbe Abwei- 
chung auch bei der alten Knolle, die am selben Tage demselben Stock 
entnommen ist, auftritt, erscheint die Vermutung berechtigt, daB es sich 
hier um eine dem Saatgut untermischte Knolle einer anderen Sorte mit 


iweiB- 
einem anderen spezifischen Verhältnis von Be. gehandelt hat, 


löslicher 
was ja bei einem Großbetriebe, wie es das landwirtschaftliche Versuchs- 
feld darstellt, unvermeidlich ist. 

Ich muß also auf Grund vorliegender Versuchsergebnisse die Anschau- 
ungen sowohl von LINDNER wie von HUNGERBÜHLER ablehnen, denn es 
zeigt sich hierbei ganz deutlich, daß das Verhältnis der N-Fraktionen in 
der Knolle im Laufe der Ertwicklung keine Änderung erfährt. 

LINDNER stellt, auf seiner oben dargestellten Ansicht fußend, ein 
Kriterium für die „physiologische Reife‘ auf. Er bezeichnet Knollen mit 
maximaler Eiweißanhäufung als „physiologisch reif‘‘, denen er dann die 
an löglichen N-Verbindungen reichen Knollen als ,,physiologisch unreif* 
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gegenüberstellt. Auf diesen Uberlegungen baut er dann seine ,,Amid- 
theorie“ auf, in welcher er die Auffassung vertritt, daB unreife (,,amid- 
reiche‘) Knollen eine höhere ,,Produktionskraft“ aufweisen als reife 
(„amidarme‘‘). 

Nachdem die Grundlage der LINpNERschen Theorie sich durch vor- 
liegende Untersuchungen als unhaltbar erwiesen hatte, habe ich noch 
einige Versuche angestellt, um die von LINDNER beobachteten Wirkungen 
einiger künstlicher Eingriffe auf die N-Zusammensetzung der Knollen 
nachzuprüfen. 

Linpner findet, daß man eine Verschiebung des Verhältnisses 


= N zugunsten des Eiweiß-N erreichen kann, wenn man das Kar- 


löslicher 
toffelkraut über dem Boden abschneidet; denn durch die darauf ein- 
setzende Neubildung des Krautes werden den jungen Knollen N-haltige 
Nährstoffe entzogen, wobei die löslichen Verbindungen bevorzugt wer- 
den; daraus ergibt sich dann eine künstliche Anreicherung der Knollen 
an Eiweiß. 

I. Versuch: Ich entfernte am 14. Juli das etwa 80 cm hohe Kraut einer Kar- 
toffelpflanze an der Sorte ,,Béhms Edeltraut“. 

Eine Analyse der jungen Knollen ergab 

löslichen N 36%, Eiweiß N 64% des Total-N. 

Nach 2 Monaten hatte sich reichlich Kraut neu gebildet. Ich untersuchte nun 

die Knollen der entkrauteten Pflanze. Die Analyse ergab 
löslichen N 36,5%, Eiweiß-N 63,5%. 

Eine Kontrollanalyse von Knollen einer nicht entkrauteten Pflanze derselben 

Sorte ergab am gleichen Tage 
löslichen N 36,5%, Eiweiß-N 63,5%. 

Wir finden also keine Änderungen des Verhältnisses durch das Ent- 
krauten. 

Da eine Hemmung der Kohlehydratassimilation auch hemmend auf 
den Eiweißaufbau wirkt, so erzeugen nach LINDNER Kartoffelpflanzen, 
bei denen die Assimilation gehemmt war, Knollen mit höherem löslichem 
N-Anteil als solehe mit normaler Assimilation. 

II. Versuch: Ich verdunkelte einen Kartoffelstock 4 Tage lang, erntete dann 
die Knollen. Die Analyse ergab 

löslichen N 49,5%, Eiweiß-N 50,5%. 
Die Kontrolle vor dem Verdunkeln ergab 
50% 50%. 
= À u. - „14... Eiweiß- 
Wir finden also auch hier keine Änderung im Verhältnis „cher N. 


Die Mutterknollen stellen mit ihren großen Stärkevorräten wichtige 
Kohlehydratlieferanten für die neue Pflanze und die jungen Knollen dar. 
Die Entfernung der Mutterknolle von der neuen Pflanze müßte daher 
Kohlehydratmangel verursachen und ähnliche Wirkungen wie die ge- 
hemmte Assimilation hervorrufen. 
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III. Versuch: Am 25. Juni entfernte ich bei zwei Stécken die Mutterknollen. 
Am 3. August erntete ich die neuen Knollen von diesen Stécken. Die Analyse 
zeigt gegenüber dem normalen Durchschnitt 

Eiweiß-N 50% und löslichen N 50%, 
keine wesentliche Änderungen; diese liegen noch innerhalb der Versuchsfehler- 
grenzen (Tabelle 12). 











Tabelle 12. Tabelle 13. 
Verdunk- 
Lösl. N Eiweiß-N nant % der Total-N 
in % in % in Tagen | Eiweiß-N Lösl. N 
2 2 4 50,5 49,5 
5 10 51,0 49,0 
21 51,0 49,0 
0 50,0 50,0 








Um nun die Wirkung der Riickwanderung der Reservestoffe aus dem 
Kraute auf die Zusammensetzung der Knollen zu priifen, habe ich folgen- 
den Versuch ausgeführt : 

IV. Versuch: Ich hoffte dadurch eine starke Abwanderung der Reservestoffe 
aus dem Kraute zu erzielen, daß ich im Juli bei hoher Außentemperatur einige 
Stöcke mit Dunkelstürzen überdeckte. Das Ergebnis zeigt Tabelle 13; also auch 
hier keine wesentliche Änderung. 

Wenn bei den Knollen tatsächlich die von LINDNER angenommene 
Neigung zur Eiweißhäufung vorhanden wäre, so müßte sich diese doch 
am.deutlichsten beim Absterben des Krautes und der damit verbundenen 
Rückwanderung der Reservestoffe in die Knollen zeigen. 

Die vorliegenden Ergebnisse zeigen für den N-Stoffwechsel der Kar- 
toffelknolle ein eigenartiges, von dem der Samen völlig abweichendes 
Bild. Wir werden dadurch auf die Vermutung hingelenkt, daß die vege- 
tativen Reservestoffbehälter einen von den Samen völlig verschiedenen 
Typ von Speicherorganen darstellen. Während bei den Samen eine 
rasche Mobilisation der Reservestoffe stattfindet und diese oft über das 
zeitweilige Bedürfnis des Keimlings hinaus geliefert werden (z. B. die 
starke Asparaginanhäufung bei Lupinenkeimlingen), scheint bei den 
vegetativen Reservestoffbehältern die Auswanderung nur allmihlich vor 
sich zu gehen, so daß ein Gleichgewicht zwischen Eiweiß-N und löslichem 
N bestehen bleiben kann. Die morphologische Stellung der Knolle legt 
einen Vergleich der Mobilisation der Nährstoffe in den Knollen mit Wan- 
derungsvorgängen aus alten in junge Organe nahe. 

Um dieser Frage weiter nachzugehen, stellte ich mir die Aufgabe, nach 
Beziehungen zwischen den einzelnen Organen der Kartoffelpflanze in 
bezug auf ihre N-Zusammensetzung zu suchen. Ich untersuchte zu die- 
sem Zwecke getrennt die verschiedenen Teile einer Kartoffelpflanze. Es 
ergab sich dabei ein Bild gemäß Tabelle 14. Es zeigt sich hier also, daß 
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das den Knollen eigentümliche zahlenmäßige Verhältnis von - zu N 
für alle Sproßorgane charakteristisch ist. 
Tabelle 14. N-Verteilung in den Organen der Kartoffelpflanze in Prozent des 











Total-N. 
Bezeichnung des Organs Lösl. N Eiweiß-N 

ke ee 3 os sale rear 49,5 50,5 
SR "07 2 ENR, SB RR RITTER. ET 48,5 61,5 
Stolonen, an deren Enden die Knollen sitzen . . . . 53,0 47,0 
Unterirdischer Teil des Hauptsprosses. . . . . . . . 50,0 49,5 
Grüner Teil des Hauptsprosses, unten . . . . . . . . 56,0 44,0 

” ee a a fé - 55,3 44,7 
pS PE a LL dr. LS. 41,0 59,0 
ES Seer eae nl: ds 9,0 91,0 
MD : x cv à à. o à Den TES Das à 36,0 64,0 





Es hat den Anschein, als ob der Abschnitt des unterirdischen Längs- 
sprosses, aus dem durch Dickenwachstum die Knolle hervorgeht, keine phy- 
siologische Umwandlung in bezug auf seine N-Zusammensetzung erfährt. 

Damit sind alle Spekulationen, die das Verhiltnis von i 2 N in 
der Knolle in Zusammenhang mit ihrer Natur als Reserveorgan zu bringen 
versuchen, vollständig verfehlt. 


III. Die proteolytischen Fermente. 

Als weitere Aufgabe vorliegender Untersuchung stellte ich mir die 
Klärung der Bedeutung der proteolytischen Fermente in den unterirdi- 
schen Reservestoffbehältern. 

Während die genannten Fermente in den Samen zahlreiche Arbeiten 
beschäftigt haben (GoRUP-BESANEZ, VINES und GREEN, BUTKEWITSCH 
u. a.), sind die unterirdischen Speicherorgane in dieser Hinsicht noch sehr 
wenig untersucht worden. 

Iwanow untersuchte polarimetrisch die Wirkung verschiedener Pflan- 
zenpreßsäfte auf einige synthetische Polypeptide und konnte dabei zei- 
gen, daß der Saft der Zwiebel (Allium cepa) auf Glycil-1-Tyrosin deutlich 
spaltend einwirkt. Daß er mit vielen anderen Objekten keine entspre- 
chende Spaltung feststellen konnte, liegt wohl an der Unvollkommenheit 
der von ihm angewandten Methodik. Bei der geringen Zahl der von ihm 
benutzten Polypeptide und der ausgesprochenen Spezifität der Fermente 
ist die Wahrscheinlichkeit einer Spaltung wohl ziemlich gering. Außerdem 
konnten ABDERHALDEN und PRINGSHEIM zeigen, daß die von Iwanow 
angewandte polarimetrische Methode für derartige Versuche nicht ge- 
niigt ; denn Spaltung kann auch dann eingetreten sein, wenn keine Ände- 
rung des Drehungswinkels auftritt; das ist der Fall, wenn beide Kompo- 
nenten des Dipeptids in gleichem Maße gespalten werden. 
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ZALESKI unterwirft Präparate aus Dahlia-Knollen und den Zwiebeln 
von Allium cepa der Autolyse. In 13 Tagen sinkt der Gehalt an Eiweiß-N 
bei der Dahlie von 22,3% auf 16% des Gesamt-N, bei Allium cepa von 35,9 
auf 27,7%. 

Im Rahmen vorliegender Untersuchung lag natürlich nicht die Ab- 
sicht einer weitgehenden Isolierung und quantitativen Bestimmung der 
Proteasen in unterirdischen Reservestoffbehältern. Es galt nur festzu- 
stellen, ob und in welchen Ausmaßen die genannten Fermente eine Rolle 
in diesen Organen spielen. Ich wandte dabei die autolytische Methodik an. 

Die Autolyse der Gewebe ist ein sehr komplexer Vorgang. Wenn man 
Organe nach dem Tode sich selbst überläßt, so tritt ein weitgehender Zer- 
fall der Substanz ein. An diesem beteiligen sich alle Fermente, welche die 
Zelle intra vitam besitzt, und deren normale Hemmungen, wie sie der 
lebenden Zelle mit ihrer Regulationsfähigkeit eigentümlich sind, eben 
durch den Eintritt des Zelltodes hinfällig geworden sind. 

Die Proteinspaltung bei der Autolyse zeigt Abweichungen von den 
üblichen Reaktionen, die teils scheinbarer, teils vielleicht wesentlicher 
Natur sind. Trotz dieser Mängel erwies sich die Autolyse als eine sehr be- 
queme und wertvolle Methode für Untersuchungen von Fermentwirkun- 
gen. Zur Methodik der ausgeführten Versuche sei noch folgendes be- 
merkt. 

Das Autolysematerial wurde frisch zu einem Brei verarbeitet, dieser 
gleichmäßig verrührt und in Portionen geteilt, die in Wägegläschen 
schnell gewogen wurden. Einige dieser Portionen wurden sofort zur 
Kontrolle verarbeitet, die anderen mit Toluol versetzt und in einem 
mit Wasser- und Toluoldampf gesättigten Raume bei optimaler Tempe- 
ratur im Thermostaten sich selbst überlassen. Sie wurden dann in ent- 
sprechenden Zeitabständen der Analyse unterworfen. Als Fällungsmittel 
wurde anfänglich eine 4%ige Tanninlösung benutzt. Diese erschien je- 
doch für derartige Versuche ungeeignet, da sie bekanntlich Polypeptide 
von fünf Komponenten aufwärts mitfällt. Die Erfahrungen bei der Auto- 
lyse haben gezeigt, daß nur ein kleiner Teil des durch die autolytischen 
Fermente angegriffenen Eiweißes bis zu den kristallinischen Verbin- 
dungen gespalten wird, der größere aber als Polypeptid liegen bleibt 
(BRADLEY und HARTZMANN, RONA). Es ist daher wesentlich, ein Fäl- 
lungsmittel zu verwenden, daß die Polypeptide nicht mitfällt. Als sol- 
ches verwandte ich dann in Zukunft nach den Angaben von HIMMRICH 
die Trichlor-Essigsäure. 

Es soll nun die Beschreibung der Versuche folgen (Tabelle 15). 

I. Versuch: Temperatur 37°. Helianthus tub.-Knollen. Fällungsmittel: 
Trichlor-Essigsäure (siehe Tabelle 15). Maximale Abnahme des EiweiB-N : 19,8%. 


II. Versuch: Temperatur 22°. Kartoffelknollen, ungekeimt, mit Chloro- 
form angetrieben (siehe Tabelle 15). Maximale Eiweißabnahme: 11,4 %. 
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Tabelle 15. Autolyseversuche. 




















win Lö. | Eiweis-N prets 
auf 1000 Tr. 
Versuch L 
Kontrolle 13. IL 1,41 1,59 3,00 
I 17. IL 1,74 1,26 3,00 
u 1. IH. 1,75 1,29 3,04 
Versuch IL 
Kontrolle 15. XL 2,05 3,25 5,30 
I a XL 2,38 3,01 5,38 
Ii 18. XI. 2,50 2,88 5,38 
IH 19. XL 2,25 3,05 5,30 
IV 32 LE 2,45 3,04 5,49 
Versuch II. 
Kontrolle 12.1 0,83 1,50 2,30 
I 13. I. 0,81 1,50 2,30 
Il 17.L 0,93 1,36 2,29 
Versuch IV. 
Kontrolle 15. IL. 0,91 2,53 3,44 
I 17. IL 1,12 2,25 3,38 
I 1. IH. 1,12 2,24 3,36 
Versuch V. 
Kontrolle 15. IL. 0,57 2,23 2,80 
I 1. IH. 0,82 1,92 2,75 
Versuch VI. 
I 
Rented Ae 2° LE: a 
i 
je ze 22. XII. 1,37 2,35 3,72 
I 27. XIL 1,65 2,11 3,76 
i 31. XII. 1,62 2,08 3,70 
i 4. L 1,83 1,91 3,74 














Die Abweichung im Total-N bei der Analyse IV wird wohl auf die in diesem 
Versuche nicht ganz einwandfreien Versuchsbedingungen (das Toluol war bei 
der letzten Probe bereits verdampft) beruhen. 

III. Versuch: Temperatur 30—35°. Kartoffelknollen, angekeimt, 15 cm 
lange Triebe. Nur die Knollen verarbeitet (siehe Tabelle 15). Maximale Ab- 
nahme des EiweiBes: 9,4%. 

IV. Versuch: Temperatur 35°. Kartoffel, nur äußere Schicht bis zum Leit- 
bündelring (siehe Tabelle 15). Maximale Abnahme des Eiweißes: 11,2%. 

V. Versuch: Temperatur 35°. Kartoffel, Leitbündelschicht (siehe Tabelle 15). 
Maximale Abnahme des Eiweißes: 13,8%. 

VI. Versuch: Temperatur 35°. Kartoffel, erst 24 Stunden einer Tem- 
peratur von —8° ausgesetzt, autolysiert bei +35° (siehe Tabelle 15). Maximale 
Abnahme des Eiweißes: 18,8%. 
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Die Versuche zeigen, daß die Wirksamkeit der Proteasen in den unter- 
suchten Knollen von Helianthum tub. und Solanum tub. ziemlich gering 
ist, dabei unterscheiden sich die anatomisch differenzierten Schichten nur 
sehr wenig voneinander. Im Leitbiindelring scheint die proteolytische 
Aktivität wohl am höchsten zu liegen, wir finden da einen Eiweißabbau 
von 13,8% gegenüber etwa 11,3% der anderen Schichten. 

Eigentümlich ist die Erscheinung, daß angetriebene Knollen einen 
noch geringeren Eiweißabbau aufweisen, als die ruhenden ; wir finden hier 
(Versuch III) nach fünftägiger Autolyse eine Abnahme des Eiweiß-N um 
nur 9,4%. Die zu diesem Versuche verwendeten Knollen hatten bereits 
15 cm lange Sprosse ; es ist daher möglich, daß in diesem Entwicklungs- 
stadium, wo bereits ein reiches Wurzelsystem ausgebildet ist, die Auf- 
nahme der Reservestoffe aus der Mutterknolle nicht mehr im Vorder- 
grunde steht und daher auch die Aktivität der Proteasen nachge- 
lassen hat. 

Eine interessante Erscheinung zeigt der Versuch VI. Dieser wurde 

in einem anderen Zusammenhange angestellt, und zwar, um 
die Wirkung des Frostes als Frühtreibemittel zu untersuchen. Die Tem- 
peratur war aber unvorhergesehenerweise zu tief (—8°) gesunken, so daß 
die Knollen erfroren waren. Diese Knollen wurden dann zur Autolyse 
verwendet. Es zeigte sich dabei, daß die Aktivität der Proteasen in diesen 
erfrorenen Knollen bedeutend höher als bei den normalen Knollen war: 
der Eiweiß-N nahm in 12 Tagen um 18,8% ab gegenüber 11,4% bei den 
normalen Knollen. — Es scheint sich hier um dieselbe Erscheinung wie 
bei dem „Süßwerden‘‘ der Kartoffel beim Erfrieren zu handeln; vielleicht 
besteht hier das allgemeine Bestreben, bei niedrigen Temperaturen un- 
lösliche Reservestoffe in lösliche Form überzuführen. 


D. Schlußbetrachtung und Zusammenfassung. 

In vorliegender Arbeit ist der Versuch gemacht worden, die Frage des 
N-Stoffwechsels in unterirdischen Speicherorganen mit quantitativen bio- 
chemischen Methoden zu untersuchen. 

Durch die Untersuchungen von SCHULZE und seinen Schülern ist die 
Sonderstellung der unterirdischen Reservestoffbehälter in ihrer N-Zu- 
sammensetzung, die durch den hohen Anteil der löslichen Fraktion ge- 
kennzeichnet ist, im Gegensatz zu den anderen Speicherorganen, den 
Samen, deutlich zutage getreten. Wie sich nun diese abweichende Kon- 
stitution im N-Stoffwechsel beim Austreiben, im Laufe der Entwick- 
lung und bei der Neubildung dieser Organe äußert, darüber ist noch 
sehr wenig bekannt geworden. Nur ganz wenige Arbeiten sind in dieser 
Richtung erschienen, behandeln aber diese Frage von ganz speziellen Ge- 
sichtspunkten aus und bringen uns dadurch der Klärung der Frage nicht 
näher. 





a 
3 
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Vorliegende Arbeit versucht nun diesem Mangel abzuhelfen, indem 
sie die Untersuchungen auf eine breite Grundlage stellt und durch syste- 
matische analytische Untersuchungen an das Problem herantritt. 

Es wurde zunächst eine gréBere Anzahl von unterirdischen Reserve- 
stoffbehaltern verschiedener Typen auf ihren N-Gehalt sowie das zahlen- 


mäßige Verhältnis der einzelnen N-Fraktionen untersucht. Dabei ergab 


sich die Tatsache, daß das eigenartige Verhältnis von et N, wel- 


ches von SCHULZE in einigen vegetativen Reservestoffbehältern aufge- 
funden wurde, ein allgemeines Charakteristikum dieser Organe darstellt. 
Diese von den Samen völlig verschiedene Verteilung der N-Fraktion 
scheint aus der vegetativen Natur der unterirdischen Reservestoffbe- 
hälter hervorzugehen. Am Beispiel der Kartoffelknolle (einer Sproß- 
knolle) zeigte es sich, daß die Art der N-Verteilung in dieser auch den 
anderen Sproßorganen, sowohl den unter- wie oberirdischen, der Kar- 
toffelpflanze eigentümlich ist. Die Untersuchungen des N-Stoffwechsels 
beim Austreiben und der Neubildung der unterirdischen Reservestoff- 
behälter ergaben zwar noch kein einheitliches, einwandfreies Bild, aber 
es zeigte sich doch mit einer gewissen Deutlichkeit, daß die genannten 
Organe auch während dieser Zeit im wesentlichen dasselbe zahlenmäßige 
Verhältnis ame N zeigen wie im Ruhezustande. 

Diese Ergebnisse dürften dafür sprechen, daß die Bildung der unter- 
irdischen Reservestoffbehälter aus den entsprechenden vegetativen Or- 
ganen nicht von einer Veränderung im N-Stoffwechsel begleitet ist. Wäh- 
rend beim reifen Samen der N-Stoffwechsel eindeutig im Sinne der Hydro- 
lyse bestimmt ist, haben wir es bei den vegetativen Speicherorganen mit 
einem konstanten Gleichgewichtszustande zwischen dem löslichen und 
dem Eiweiß-N-Anteil zu tun, so wie es den homologen Organen des ent- 
sprechenden Reservestoffbehälters eigen ist. Wie sich dann die Verhält- 
nisse bei der Erschöpfung des Reserveeiweißes der Mutterknolle gestalten, 
darüber läßt sich auf Grund bisher vorliegender Ergebnisse im einzelnen 
noch nichts Endgültiges aussagen. 

Zur endgültigen Klärung des hier angeschnittenen Problems er- 
scheint es durchaus wesentlich, durch weitere eingehendere Versuche die 
Frage nach dem Maße der Ausnützbarkeit der Reservestoffe in den 
Knollen zu klären. Ich habe bereits mit entsprechenden Untersuchungen 
begonnen. 

Es bestehen z. B. bei der Kartoffel Hinweise darauf, daß den in den 
Knollen abgelagerten Reservestoffen eine nur geringe Bedeutung für die 
neue Pflanze zukommt. Dafür sprechen eine Reihe von Tatsachen, so 
z. B. daß bei der Kartoffelernte im Herbst oft noch ganz feste Mutter- 
knollen aufgefunden werden, trotz normal entwickelter Pflanze; dann 
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die Erscheinungen, daB bald nach dem Austreiben der Mutterknolle 
ein reiches Wurzelsystem ausgebildet wird und die Mutterknolle dann 
ohne Schaden fiir die neuen Pflanzen entfernt werden kann, so wie sich 
auch einzelne Augen zu normalen knollentragenden Pflanzen entwickeln 
können. 

Lupwie (1928), der sich mit diesen Fragen im Zusammenhange mit 
der Mobilisierung der Mineralstoffe beim Austreiben der Kartoffelknolle 
beschäftigt, weist mit Recht auf diese Tatsachen hin. Seine eigenen Ver- 
suche entbehren aber leider der erforderlichen Genauigkeit. Zunächst 
berücksichtigt er nicht die individuellen Unterschiede in der Zusammen- 
setzung der einzelnen Knollen und stützt sich bei seinen Analysen aus 
Durchschnittsproben von nur fünf Knollen, wobei er die Werte auf das 
Trockengewicht bezieht, das sich bei dem Austreiben weitgehend ver- 
ändert, worauf im methodischen Teil hingewiesen wurde. 

Ein weiterer Mangel der Versuche von Lupwic liegt darin, daß er 
seine Kulturen auf destilliertem Wasser ansetzt. Er findet dabei, daß die 
Mineralstoffe nur zu einem kleinen Prozentsatze (16 bis 25%) der ur- 
sprünglichen Menge wieder mobilisiert werden. 

Lupwie stellte auch Versuche über die Ausnützbarkeit des N in der 
Knolle an und findet, daß während einer Versuchsdauer von etwa 7 Wo- 
chen — wobei übrigens keine neuen Knollen gebildet wurden — nor- 
malen Wachstums eine Ausnützung von nur 25% des N-Vorrates der 
Mutterknolle wahrzunehmen war. Meines Erachtens wäre eine Lösung 
dieser Frage durch Anwendung der Knollenhälftenmethode im normalen 
Vegetationsversuche (nicht Nährlösung!) eindeutiger als durch die Me- 
thode von Lupwie zu erzielen, der zwei Mängel anhaften: 

1. das Beziehen der N-Werte auf das variable Trockengewicht ; 

2. die Nichtberücksichtigung der individuellen Unterschiede im N- 
Gehalt (Durchschnittsproben aus fünf Knollen!). 

Weiterhin wird es unumgänglich nötig sein, die Vorgänge bei einer et- 
waigen Mobilisierung der N-haltigen Reservestoffe in der Knolle ein- 
gehender zu studieren, wobei auch die Lokalisation dieser Vorgänge im 
einzelnen Falle aufzuklären sein wird. Die Ergebnisse vorliegender Ar- 
beit geben den Hinweis darauf, daß bei den Kartoffeln die Teile in der 
Nähe der Augen besonders hohe N-Konzentrationen aufweisen. Man 
könnte daher annehmen, daß diese Teile es auch sind, die für die Mobi- 
lisierung der Reservestoffe hauptsächlich in Frage kommen. 

ScHLEIDENs (1850) Angabe über die Mobilisation der Stärke bei dem 
Austreiben der Kartoffelknolle, nach der die Auflösung der Stärke in der 
nächsten Umgebung der „Augen“ beginnt und erst allmählich gegen die 
inneren Partien der Knolle fortschreitet, könnte auch ihre Berechtigung 
für die Vorgänge bei der N-Mobilisierung haben. 

Um die Frage aufzuklären, wird es in Zukunft notwendig sein, mit 
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feineren Methoden die einzelnen Partien gesondert zu untersuchen; bei 
der Verwendung ganzer Knollen fiir die Analyse miissen natiirlich etwaige 
anderslaufende Stoffwechselvorgänge in den an Masse stark zurücktre- 
tenden ,,Augen“- Partien durch diejenigen der stark überwiegenden ande- 
ren Teile überdeckt werden. 

Ubersehen wir nochmals das Gesagte, so stellen wir fest, daB vor- 
liegende Untersuchungen zwar noch keine erschépfende Klarung des N- 
Stoffwechsels in den vegetativen Reservestoffbehaltern gebracht haben, 
doch ist hierbei der véllig von den Samen abweichende Charakter dieser 
Speicherorgane deutlich zutage getreten, was sich aus der Natur des vege- 
tativen Organes, aus dem das entsprechende Speicherorgan hervorge- 
gangen ist, erklären dürfte. 


Zusammenfassung. 

1. In vorliegender Arbeit wurde der N-Stoffwechsel einiger unterirdi- 
scher Reservestoffbehälter quantitativ verfolgt. 

2. In den bisher in dieser Richtung ausgeführten Arbeiten ist die 
Wichtigkeit einer exakten Bezugsgröße für die Beziehung des N-Gehaltes 
nicht erkannt worden. 

3. Die einschlägigen Methoden: die Durchschnittsprobe mit Beziehung 
auf Frisch- bzw. Trockengewicht, sowie der Zellulosegehalt sind kritisch 
beleuchtet worden. Sie erweisen sich für unsere Zwecke als unbrauchbar 
oder fragwürdig. 

4. In Anlehnung an die Blatthälftenmethode wurde die Begründung 
einer Knollenhälftenmethode versucht. Die Kartoffelknolle erwies sich 
für diese Zwecke geeignet. 

5. Der von E. ScHu1ZE in Rüben und Kartoffeln gefundene hohe lös- 
liche N- Anteil stellt ein allgemeines Charakteristikum der unterirdischen 
Reservestoffbehälter dar. 

6. Die anatomisch differenzierten Schichten ein und desselben Spei- 
cherorganes weisen mehr oder weniger starke Unterschiede in ihrem 
Total-N-Gehalt auf. 

7. Bei den Wurzeln von Asparagus offic., den Knollen von Helianthus 
tub. und Solanum tub. änderte sich im Verlaufe der Entwicklung das Ver- 


a, . Eiweiß- 
hältnis 75 oicher 


knollen liegen noch nicht ganz eindeutige Ergebnisse vor. 

8. Die Theorie von LINDNER, in der eine den Samen ähnliche Reifung 
auch bei den Kartoffelknollen angenommen wird, besteht nicht zu Recht ; 
ebensowenig sprechen vorliegende Ergebnisse für die Anschauungen 
HUNGERBÜHLERSs, der eine Vermehrung des löslichen N-Anteils mit fort- 
schreitender Reife annimmt. Daher hat auch das Abschneiden des Krau- 
tes, Verdunkeln der Pflanze, Entfernen der Mutterknolle auf das zahlen- 


N nur unwesentlich und unregelmäßig, für die Dahlien- 
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mäßige Verhältnis von baa hem N in der neuen Knolle keinen Einfluß. 

9. Daß der Kartoffelknolle eigene zahlenmäßige Verhältnis "vo N 
kommt auch allen übrigen Sproßorganen dieser Pflanze zu. Die aus den 
unterirdischen Sprossen entstehende Knolle hält in dieser physiologischen 
Hinsicht an ihrer Sproßnatur fest. 

10. Die proteolytische Aktivität in den Knollen von Helianthus tub. 
und Solanum tub. ist ziemlich gering, darin unterscheiden sich sowohl 
die einzelnen anatomisch differenzierten Schichten wie ruhende und an- 
getriebene Knollen nur sehr wenig voneinander. 

Erfrorene Knollen zeigen eine bedeutend höhere proteolytische Ak- 
tivität als normale. 

11. Die Untersuchungen werden unter besonderer Berücksichtigung 
der Vorgänge bei der Mobilisierung der N-haltigen Substanzen sowie des 
Maßes der Ausnützbarkeit in Abhängigkeit von äußeren und nutritiven 


Bedingungen fortgeführt. 


Vorliegende Arbeit ist mit dankenswerter Unterstützung der Not- 
gemeinschaft der Deutschen Wissenschaft in den Jahren 1927/1928 im 
Botanischen Institut der Universität Leipzig ausgeführt worden. 

Meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Prof. W. RUHLAND, auf dessen 
Anregung und unter dessen beständiger Leitung vorliegende Arbeit ent- 
stand, möchte ich für das Interesse, das er meiner Arbeit zuteil werden 
ließ, sowie für das freundliche Entgegenkommen meinen herzlichsten 
Dank aussprechen. 

Herrn Privatdozenten Dr. K. WErTzer bin ich für die wertvollen Rat- 
schläge und das ständige Interesse zu bestem Danke verpflichtet. 
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KURZE MITTEILUNGEN. 
(Aus dem pflanzenphysiologischen Institut der Universität Wien.) 
ZUM ,,ANGEBLICHEN“ NACHWEIS VON FORMALDEHYD 
BEI DER ASSIMILATION VON KOHLENSAURE. 
Von 
Gustav KLEIN. 
(Eingegangen am 24. Dezember 1928.) 

Im letzten Heft von Band 6 (1) dieser Zeitschrift nahm auch ein Che- 
miker, dazu der dem chemischen Teil unserer Arbeit nahestehendste, zu 
unserer Formaldehydabfangung (2) Stellung. VORLÂNDER berichtet da, 
er habe schon vor 30 Jahren Formaldehyd mit ‚seinem‘‘ Methonreagens 
abzufangen versucht, aber die Pflanzen seien ihm eingegangen. Inzwischen 
wurde er durch Vorversuche aufgehalten. 

Bei der chemischen Oxydation von Natriummethylalkoholat mit 
Nitrobenzol fand er, daß auch Methon oxydiert wurde, was auch durch 
allerhand andere Oxydationsmittel eintritt, wie Wasserstoffsuperoxyd, 
Ozon usw., und zwar immer so, daß die CO—CH,—CO-Gruppe heraus- 
kommt. Diese könnte nun leicht zu Formaldehyd oxydiert werden. 

Dies ist mir freilich chemisch nicht einleuchtend, abgesehen davon, 
daß wir in Vergleichsversuchen mit H,O, und U.V.-Licht einer Quarz- 
quecksilberlampe unter unseren Versuchsbedingungen (S. 369), diese sind 
allein maßgebend und auch mit VoRLANDERs Abfangung vergleichbar, nie 
Spuren von Formaldehyd fanden. 

Im allgemeinen wäre hier nur zu bemerken, daß sich der Chemiker, 
wenn er sich an eine Kritik physiologischer Erscheinungen wagt, doch die 
Unvergleichbarkeit seiner krassen Eingriffe beim rein chemischen Ar- 
beiten mit der überaus fein abgestimmten Reaktionsweise biologisch- 
chemischer Vorgänge vor Augen halten müßte. 

Daß aber das Methon als Abfangmittel für Formaldehyd bei der Assi- 
milation ungeeignet sei, wurde VORLÄNDER zur Gewißheit, als er aus einer 
alkalischen Methonlösung an der Platindrahtanode Formoldimethon ent- 
stehen sah, noch dazu, wo sich seine Ausbeuten an der Platinanode zufällig 
mit unseren bei der Assimilation in der Zehnerpotenz decken. Wesentlich 
ist die Begründung: ,, Der anodisch entwickelte Sauerstoff und der assimila - 
torisch gebildete Sauerstoff dürften etwa von der gleichen Virulenz sein.‘ 

Ich glaube nicht, daß ein Biologe diese Überzeugung von vornherein 
teilen wird. Sie ist zumindest nicht erwiesen und wohl auch nicht er- 
weisbar, ebensowenig wie die gleich willkürliche Annahme, daß das von 
uns gefundene Formaldimethon aus der Oxydation des Methons selbst 
stammt oder doch stammen könnte. 

Dagegen sind dem Verfasser einige wesentliche physiologische Mo- 
mente gar nicht zum Bewußtsein gekommen. So z. B. daß neben Form- 
aldehyd auch Azetaldehyd im Lichtversuch entsteht, im Dunkeln Azet- 
aldehyd allein (stammt dieser auch vom virulenten Sauerstoff?), daß die 
autotrophen Bakterien (3) — VORLÄNDER zieht unsere Ergebnisse in Zwei- 
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fel, „da bei jedem Versuch dieser Art im Lichte Sauerstoff in statu 
nascendi entstehen muß...“ — im Dunkeln Formaldehyd bilden, daß 
bei den autotrophen Bakterien Leerlaufversuche, Versuche in hetero- 
tropher Kultur und Fütterungsversuche sich mit VoRLÄNDERs Auffas- 
sung absolut nicht vereinbaren lassen, daß KLEIN und PIRSOHLE, die er 
in dem Zusammenhang zitiert, überhaupt nur über Azetaldehyd aus der 
Atmung veröffentlichten usw. 

Die angeratene Versuchsanstellung ist physiologisch unmöglich. Das 
liegt dem Chemiker aber zu fern. 

So hat also die physiologische Kritik VoRLANDERs nichts Stichhaltiges 
gebracht und die rein chemischen Experimente an unserem Beweis- 
material nichts geändert. 

Sehen wir aber einmal von der Verwendbarkeit oder Nichtverwend- 
barkeit des Methons zur Aldehydabfangung ab, so haben wir inzwischen 
einen anderen Weg gefunden, Formaldehyd abzufangen, der auf keinen 
Fall unter VoRLANDERs Kritik fällt. Wir fangen an Stelle des dem Orga- 
nismus ‚unbekannten‘ ‚immerhin narkotisch wirkenden Methons mit dem 
dem Organismus, ja scheinbar jeder Zelle ,,bekannten‘‘, leicht permeieren- 
den Harnstoff ab und erhalten den Formaldehyd als Formaldehyd- 
diureidverbindung in 3—5facher Ausbeute als mit Dimedon (4). Auch hier 
wurde im Dunkelversuch kein Formaldehyd, wohl aber Azetaldehyd ge- 
funden. Damit haben wir einen neuerlichen Beweis für die Formaldehyd- 
entstehung bei der Assimilation erbracht. 

Schließlich muß noch betont werden, daß der Verfasser ,,sein braves 
Methon“ auch im chemischen Verhalten unterschätzt. 

Erstens betonen wir ausdrücklich, daß wir für exakte Versuche die 
Form- und Azetaldehydverbindung trennen und geben die eindeutige 
Methode dazu an, die leicht überprüfbar ist. 

Zweitens kann man mit unserem mikroskopischen Schmelzpunkts- 
apparat auch Gemische beider fraktioniert sublimieren und bei jedem 
mikroskopischen Kriställchen Schmelzen und Temperaturhöhe verfolgen. 

Drittens entstehen beim Schmelzen der Methonverbindungen mit 
unserem Apparat keine Anhydride, wovon sich jederman überzeugen kann. 

Viertens haben wir für andere Fragen einen Trennungsgang für die 
Methonverbindungen aller im Organismus in Betracht kommenden 
niederen Aldehyde und Oxyaldehyde ausgearbeitet, über dessen Exakt- 
heit und Leistungsfähigkeit selbst VoRLANDER seine Freude haben wird’. 


Literatur. 

1. Vorländer, D.: Planta 6, 684 (1928). — 2. Klein, 6. und Werner, 0.: Bio- 
chem. Z. 168, 361 (1926). — 3. Klein, 6. und Svolba, F.: Z.f. Bot. 19, 65 (1926). 
— 4. Siehe Vortrag auf der 90. Versammlung deutscher Naturforscher und Ärzte 
in Hamburg, September 19281. 

1 Ausführlicher wird darüber in nächster Zeit berichtet werden. 
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UBER DEN EINFLUSS VON NITRATEN UND 
VON SALPETERSAURE AUF DIE ATMUNG GRUNER BLATTER. 
(VORLAUFIGE MITTEILUNG.) 
Von 
W. RUBLAND und H. ULLRICE. 


(Eingegangen am 7. Januar 1929.) 


In seiner Arbeit: ,, Untersuchungen über die chemische BeeinfluBbar- 
keit des Assimilationsapparates“ (Planta 6, 543—590 [1928]) gelangt 
O. WERNER u.a. zur Prüfung des Einflusses von Salpetersäure und Nitra- 
ten auf die Atmung von Fontinalis-Sprossen. In verschlossenen Kolben 
wurde nach der WrwkLErschen Methode der O,-Verbrauch bestimmt. In 


Gegenwart eines Gemisches von 75555 HNO; und 0,1 n NaNO, zeigt sich 
ein vermehrter O,-Verbrauch im Vergleich zu entsprechenden Lösungen, 
die allein HNO, oder NaNO; enthalten. Daraus folgert der Verf., daß auch 
eine entsprechend vermehrte CO,-Abgabe stattfindet, die im speziellen 
Falle das 1,23fache betragen soll. Im stillen wird also die Voraussetzung 
gemacht, daß bei solcher Versuchsanstellung der Atmungsquotient > =] 
ist. Nur dann wird verständlich, was der Verf. weiterhin sagt: „Die Ver- 
suche zeigen, daB bei Fontinalis durch Darbietung eines Salpetersäure- 
Nitratgemisches eine Extrakohlensäure- bzw. Extrasauerstoffproduk- 
tion erzielt werden kann, wie sie O. WARBURG und E. NEGELEIN : bei 
Chlorella fanden.“ 

Die Unsicherheit, die demnach in dieser Folgerung enthalten ist, 
läßt es im Interesse weiterer Untersuchungen empfehlenswert erscheinen, 
schon jetzt kurz einige Erfahrungen mitzuteilen, die die Verfasser in den 
Jahren 1927 und 1928 im Rahmen ihrer mikrorespirometrischen Unter- 
suchungen mit den gleichen Substanzen an den Blättern höherer Pflan- 
zen gewannen. 

Benutzt wurde die Methode, wie sie von den Verfassern (Planta 5, 
360—380 [1928]) bereits veröffentlicht wurde. Gegenständige oder be- 
nachbart inserierte Blätter wurden abgeschnitten und mit ihren Stielen 
meist 24 Stunden in die Lösungen gestellt. Austausch von Blatthälften 
gestattet, individuelle Schwankungen auszugleichen. Gelegentlich wur- 


1 Biochemische Zeitschrift 110, 66. 1920. 
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den auch symmetrisch ausgewählte Blattstücke auf die Lösungen gelegt. 
Die Aufnahme der gebotenen Substanzen erfolgte in einem dunkeln, 
mäßig feuchten Raume bei Zimmertemperatur. Über die Gründe der 
Wahl gerade der folgenden Objekte wird später ausführlich berichtet 
werden, ebenso über mögliche Komplikationen, die in den folgenden Ver- 
suchsbeispielen vermieden sind. 


Tabelle 1. 5.1V. 1927. Ligustrum japonicum. Blattpaar. t = 28,60 C. 

















Intensität der Atmung pro g und Stunde in com (0° 760 mm) 
C0, Os s 
Bezogen auf: | Frischgewicht |Trockengewicht | Frischgewicht |Trockengewicht 
Aqu. dest. . 0,520 1,403 0,558 1,505 0,932 
HNO, etwa 
0,001 n (px 
= etwa 3). 0,474 1,257 0,458 1,215 1,035 

















Wir sehen, daB die Atmungsintensität bezüglich CO, und O, durch 
die freie Säure vermindert wird. Trotzdem ist Extrakohlensäure im 
Sinne WARBURGs ausgeschieden worden, wie der erhöhte Atmungsquo- 
tient beweist. 


Tabelle 2. 6. IV. 1927. Ligustrum japonicum. Blattpaar. t=28,6° C. 


Intensität der Atmung pro g und Stunde 
in ccm (0° 760 mm) 
CO: 


CO, Os . 


_ | Frisch- | Trocken- | Frisch- | Trocken- 
Besogen auf: | vice | gewicht | gewicht | gewicht 

















Traubenzuckerlös. 1%ig . 0,454 1,097 0,504 1,218 0,90 
dieselbe Lôs. +1/, % KNO, 0,425 1,158 0,436 1,188 1,025 


Traubenzucker hat hier den Quotienten nicht auf 1 zu bringen ver- 
mocht. In Gegenwart von KNO, ist er sofort über 1 gestiegen. Also 
ist Extrakohlensäure ausgeschieden worden. Die Intensität der At- 
mung hat sich nur bei Betrachtung von CO, in den Werten, die auf 
Trockengewicht bezogen sind, etwas durch den Nitratzusatz erhöht. 

Vor Versuchsbeginn hatte das Material gut assimiliert und reichlich 
Stärke gebildet. Der Versuch selbst zeigt, daß man bei dieser Art der 
Zuckerdarbietung den Quotienten dem Werte 1 naher bringen kann. 
Erreicht, ja sofort überschritten wird dieser Wert bei KNO,-Darbietung, 
sowohl allein, als auch mit Traubenzucker zusammen. Durch Trauben- 
zuckerzufuhr wird, wie zu erwarten, die Atmungsintensität erhöht. Aber 
KNO, vermag bereits allein dieselbe Steigerung hervorzubringen. In 
ähnlicher Weise lehren weitere Versuche, die später mitgeteilt werden 
sollen, daß man keinesfalls auf Grund der Bestimmung von CO, oder 
von O, allein Folgerungen über die Abgabe von Extrakohlensäure ziehen 
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Tabelle 3. 26. V. 1927. Heracleum giganteum. Blattstücke. t=28,6°C. 


Intensität der Atmung pro g und Stunde 
im ccm (0? 760 mm) 
CO, 


COs O0, = 


‘ Frisch- Trocken- Frisch- Trocken- 
Besogen auf: | nicht | gewicht | gewicht | gewicht 














Aqua destillata . . . . . 0,746 | 3,675 | 082 | 4,05 0,907 
KNO, 0,5% ige Lôs. . . . | 0,981 | 4,71 0,949 | 4,56 1,034 
Traubenzuckerlôs. 1 %ig . | 0,928 | 4,523 | 0,986 | 4807 | 0,941 

















+KNO,0,5%. . . . . 0,953 4,67 0,885 4,34 1,077 


darf, denn es kann die Intensität die Atmung z. B. durch HNO,-Zufuhr 
sinken und dennoch Extrakohlensäure abgegeben werden. 

Dagegen ist durch die Bestimmung des Atmungsquotienten die Aus- 
scheidung von Ezxtrakohlensäure ohne weiteres nachzuweisen. 

Ergänzend sei noch angefügt, daß sich an Gewächshauspflanzen 
durch Bestimmung von Atmungsquotienten sicher erkennen ließ, ob 
noch freies NO,’ in der Pflanze vorhanden war, ferner, ob mit NO,'’- 
haltigem Dünger oder anderen N-Düngemitteln (untersucht nach kurzer 
Frist) gedüngt wurde. In solchen Fällen, wo NO,’ im abgeschnittenen 
Material vorhanden ist, treten bei nachträglicher Traubenzuckerzufuhr 
charakteristische Erhöhungen des Atmungsquotienten auf. Erklärlicher- 
weise wirken eine Anzahl anderer Umstände verschleiernd auf die Er- 
kennung des NO,’-Gehalts ein. Bevor man also solche Folgerungen 
ziehen kann, muß ein gründliches Studium des Atmungsverhaltens der 
betreffenden Pflanze erfolgen. Bei der Kurzfristigkeit und relativen Ein- 
fachheit der Methode scheint es immerhin möglich, dabei für die Praxis 
brauchbare Resultate zu erhalten, denn im Ackerboden z. B. wird NO,’ 
zumeist die N-Quelle sein. Es besteht deshalb die Absicht, die Unter- 
suchungen auch in diesem Sinne weiterzuführen. 








UNTERSUCHUNGEN UBER DIE KERNBESCHAFFENHEIT 
EINIGER DIOZISCHER PFLANZEN. 
Von 
M. TUSCHNJAKOWA 
(Moskau). 
Mit 34 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 13. November 1928.) 


Das Material und die Untersuchungsmethode. 


Die vorliegende Mitteilung bezieht sich auf drei Arten diözischer 
Pflanzen — Hydrocharis Morsus ranae L., Spinacia oleracea L. und Humu- 
lus japonicus §. et Z. —, welche bereits früher untersucht worden sind. 
Über die erstere liegt ein kleiner Bericht ohne Abbildungen von SyKzs 
vor, in dem lediglich mitgeteilt wird, daß die Kerne weiblicher und männ- 
licher Pflanzen der Anzahl und den Merkmalen ihrer Chromosomen nach 
ganz übereinstimmen. Über die übrigen zwei Arten sind mehrere Arbeiten 
vorhanden, auf die noch zurückzukommen sein wird. 

Da ich Versuche anzustellen beabsichtigte, sowohl über die Ver- 
änderung des Geschlechts wie auch über die Frage, ob diese Veränderung, 
wenn sie überhaupt stattfinden kann, in irgendeiner Korrelation mit den 
der üblichen Benennung nach ,,geschlechtlichen‘‘ Chromosomen stehe, 
mußten vorher vor allem die zytologischen Verhältnisse geklärt sein. 
Diesem Zweck gemäß unternahm ich meine eigenen Untersuchungen, 
deren Ergebnisse indessen nicht allenthalben mit denen der früheren 
Untersucher übereinstimmten. Sie sollen daher hier mitgeteilt werden. 

Die Fixierung ist nach S. NawascHin (10 Teile 1%ige Chromsäure 
+ 4 Teile 16%iges Formol + 1 Teil Essigsäure), CARNOY und FLEMMING 
ausgeführt worden. Die Mikrotomschnitte sind 8 y dick für die Unter- 
suchung der somatischen Teilung und 10—12 y für die der Reduktions- 
teilung gemacht worden. Die Präparate wurden mit Eisenhämatoxylin 
nach HEIDENHAIN gefärbt. Die Abbildungen sind mit Hilfe des ABBEschen 
Zeichenapparates und der Ölimmersion 1/12, Okular 18, gezeichnet 
worden. 

Hydrocharis Morsus ranae. 

Die Untersuchung über die Zytologie dieser Art ist bereits vor 2 Jah- 
ren abgeschlossen worden. 

In den meisten Lehr- und Handbüchern wird unsere Pflanze als streng 
diözisch bezeichnet, woraus wohl zu folgern ist, daß sie für Versuche über 

Planta Bd. 7. 29 
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Geschiechtsveranderung wenig geeignet sein und in weiblichen und männ- 
lichen Pflanzen standhaft fixierte Kerne haben diirfte. 

Es wurden der Bau sowohl der somatischen als auch der generativen 
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Abb. 1. Hydrocharis Morsus ranae L. Soma- Abb.2. Somatische weibliche Platte (Wurzeln) 
tische männliche Platte (Wurzeln) mit 28 Chro- mit 28 Chromosomen. Vergr. 1/12. 18. 3200. 
mosomen. Vergr. 1/12. 18. 3200. 


Kerne untersucht, um voll aufklären zu können, ob hier die Diözie von 
einem ae der Kerne begleitet wird, wie es bei einigen früher 
beschriebenen Formen der 
Fall ist. 

Es ergab sich Folgendes: 
Die diploide Chromosomenzahl 
männlicher (Abb. 1) wie weib- 
licher Individuen beträgt 28. 
Wie die Zusammenstellung 
mehrerer männlicher (Abb. 1) 
und weiblicher (Abb. 2) Platten 
zeigt, sind irgendwelche Ab- 
weichungen in Form und Größe 
der homologen Chromosomen 
nicht erkennbar. 

In der männlichen wie 
in der weiblichen Kernplatte 
(Abb.1, 2) sind 28 Chromoso- 
men zugegen; zwei Paare dar- 





Abb.3. Diakinese in den Pollenmutterzellen. Das Unter- > ‘ h 
bleiben der Ausbildung eines Geminus, dessen einer ünter zeichnen sich scharf 


Partner an der Basis zweier großer Chromosomen liegt, . i FE 
während der andere rechts auf einem der Chromosomen durch ihre Gestalt und Größe 
gelegen ist. Enge Verbindung eines Chromosomes mit aus: das eine ist U-förmig, das 
dem Nucleolus, an welchem eine helle ringförmige Zone andere haken formig. Die übri- 


zu bemerken ist. Vergr.3200. 
gen 24Chromosomen sind kurz, 
recht dick und durch keine besondere Individualität gekennzeichnet 
(Abb. 1, 2). Was die Reduktionsteilung anbetrifft, so geht sie regelmäßig 
vor sich. Nur in einigen Fällen ist in der Diakinese der Pollenmutterzellen 
das Ausbleiben der Bildung eines oder zweier Gemini (Abb. 3), in der 
Metaphase der heterotypen Teilung aber eine Anhäufung einzelner Chro- 
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mosomen nachzuweisen, welche die Feststellung der richtigen Haploidzahl 
erschwert. Auch in der Diakinese der Pollenmutterzellen ist es mir nicht 
gelungen, irgendeinen Unterschied zwischen den Partnern einzelner Ge- 
mini zu entdecken, sei es der Form oder der Größe nach (Abb. 4, 5, 6). 
Es ist hier noch eine Beobachtung hervorzuheben, die sich auf den Nucleo- 
lus in der Diakinese bezieht. Hier fällt die Lage einiger Chromosomen in 
die Augen, die den großen intensiv gefärbten Nucleolus mit ihren Enden 
berühren und den Eindruck machen, als ob sie ihm seinen Inhalt aus- 
saugten (Abb. 3). Der Nucleolus, welcher zunächst dunkel gefärbt ist, 
fängt seinerseits an von der Peripherie her allmählich heller zu werden, in- 
dem er eine helle ringförmige Zone ausbildet, die anfangs sehr schmal ist 
(Abb. 5, 6), nach und nach aber sich erweiternd bis zum Zentrum gelangt. 
In der späten Diakinese ist der Nucleolus ganz hell, scheint hohl zu sein 
(Abb.4), und bald darauf verschwindet er ganz. Das Bild ist so anschau- 
lich, daß meines Erachtens der Annahme keine Schwierigkeiten im Wege 
stehen können, daß die Nucleolensubstanz im betreffenden Falle zur Er- 
nährung der Chromosomen gebraucht wird. Diese nur gelegentlich be- 
obachtete Erscheinung ist für die Zytologie nicht ohne Bedeutung, was 
mich veranlaßt hat, ihrer mit einigen Worten zu gedenken und hervor- 
zuheben, daß für die Aufklärung der dem Nucleolus im Haushalt der 
Zelle zukommenden Rolle Hydrocharis vermutlich ein überaus brauch- 
bares Untersuchungsobjekt abgeben wird. 

Bei der wiederholten Einsammlung des Materials, wobei ich die 
blühenden in engster Nachbarschaft gedeihenden Stöcke männlicher und 
weiblicher Pflanzen beobachtete, kam ich zu der Vermutung, es ent- 
sprängen beide Arten Pflanzen aus demselben Rhizom. Die untersuchten 
unbeschädigten Ausläufer zeigten, daß die männlichen und weiblichen 
Rosetten Zweige eines gemeinsamen Stammes waren, woraus zu folgern 
ist, daß diese Art als einhäusig anzusehen ist. Bei der Durchsicht der 
einschlägigen Literatur habe ich bei Hrcı! den Hinweis darauf gefunden, 
daß Hydrocharis Morsus ranae in der Tat einhäusig ist, indem die männ- 
lichen und weiblichen Blüten verschiedenen Achsen desselben Stockes 
entsprießen. Ich habe eine solche Regelmäßigkeit in der Anordnung 
der männlichen und weiblichen Blüten nicht feststellen können, da beide 
meistens derselben Achse ohne besondere Ordnung entsproßten. 

Monözische Individuen gelang es mir nur in der Umgebung von 
Moskau in Nikolskoye zu beobachten. Um genauere Kenntnis über die 
Verbreitung dieser Erscheinung zu gewinnen, habe ich Untersuchungen 
in anderen Gegenden vorgenommen: im Moskauer Botanischen Garten, 
in Lüberzy, doch habe ich stets nur diözische Formen finden können. 

Akad. S. NawascHIn hat in SüdruBland in Flußbuchten ganze 
Strecken mit weiblichen wie auch solche mit bloß männlichen Pflanzen 


ı Illustrierte Flora von Mittel-Europa 1. 
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gefunden. Dieser Umstand veranlaBt uns zu der Annahme, daB inner- 
halb dieser Art zwei Rassen — die eine monözisch, die andere diözisch — 
bestehen. 

Mein Material fiir zytologische Studien wurde aus verschiedenen 
Gegenden, sogar aus verschiedenen Gouvernementen bezogen, doch 
konnte kein Geschlechtsdimorphismus der Kerne festgestellt werden. 


Spinacia oleracea L. 

Diese Art ist vielfach in bezug auf ihre Zytologie untersucht worden. 
Bekannt ist die umfangreiche Arbeit von Stomps über die Teilung der 
generativen und somatischen Kerne. In bezug auf die Geschlechts- 
chromosomen ist diese Pflanze von WincE 1923 und noch früher von 
STRASBURGER untersucht worden. Wie aus den Angaben von WINGE zu 
folgern ist, sind die Kerne von Spinacia oleracea zum Demonstrieren der 
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Abb. 7a. Abb. 7b. 
Abb.7a. Spinacia oleracea L. Diploide Platte Abb. 7). Tetraploide Platte mit einer paarweisen 
aus den Wurzeln. Vergr. 3200. Anordnung der homologen Chromosomen. 
Vergr. 3200. 


Geschlechtschromosomen wenig geeignet. Leider hat der Verfasser seine 
Befunde nicht durch die Abbildungen der Reduktionsteilung unterstiitzt. 

Ich habe sowohl die somatische wie auch die Reduktionsteilung er- 
forscht. Somatische Kerne (in den Wurzeln der Keimpflanzen) haben 
12 Diploidchromosomen, wie bereits früher von Stomps und WinGE fest- 
gestellt worden ist. Obgleich diese Chromosomen sich weder durch scharf 
ausgeprägte Individualität noch durch bedeutende GrôBe auszeichnen, 
lassen sie sich doch durch eine eingehende Untersuchung recht gut 
charakterisieren. Ein Paar bogenartige Chromosomen ist von allen 
anderen durch seine relative Größe zu unterscheiden (Abb.7a,7b). Zwei 
Chromosomen mit Trabanten und zwei andere mit Köpfchen an ihren 
Proximalenden können auch unterschieden werden. Dann kommen zwei 
ungleichschenkelige Chromosomen, zwei stabförmige und zwei huf- 
eisenfürmige. Diploide Platten mit mehr oder minder ausgeprägter 
Asymmetrie habe ich nicht angetroffen. Sromps macht darauf auf- 
merksam, daß in den Diploidzellen eine scharf ausgeprägte Paarung der 
homologen Elemente nicht nur innerhalb der Platten zu bemerken ist, 
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sondern auch in den Prophasen stattfindet. Bei der Durchsicht zahl- 
reicher diploider Platten erhält man aber den Eindruck, daB das bei 
weitem nicht immer der Fall ist, wie aus der beigefiigten Abbildung zu 
ersehen ist, wo bloB die Chromosomen mit Képfchen paarweise ange- 
ordnet sind. Was aber die recht oft anzutreffenden tetraploiden Platten 
anbetrifft, so beträgt bei ihnen die paarweise Anordnung der homologen 
Chromosomen fast 

100% (Abb. 75). mn 
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Abb. 8. Abb. 9. Abb. 10. 
Abb.8. Diakinese in den Pollenmutterzellen. Vergr. 3200. — Abb. 9. Späte Anaphase der heterotypen 
Teilung. Vergr. 3200. — Abb. 10. Homöotype Anaphase. Vergr. 3200. 
Die Untersuchung der Reduktionsteilung in den Pollenmutterzellen 
ergibt mit Sicherheit, daB hier kein Paar Heterochromosomen zu finden 
ist. Es ist kein Unterschied zwischen den Partnern der einzelnen Gemini 





Abb. 11. Tetrade. Vergr. 3200. Abb. 12. Junge Pollenkérner. Vergr. 3200. 


in der Diakinese der Pollenmutterzellen (Abb. 8) wie auch zwischen den 
univalenten Chromosomen, die in der heterotypen Anaphase zu ver- 
schiedenen Polen wandern, zu bemerken (Abb. 9). Dasselbe gilt in bezug 
auf die Anaphase der homöotypen Teilung (Abb. 10). Die Chromosomen 
in der Metaphase und Anaphase der Reduktionsteilung weichen sehr 
scharf von denen der somatischen Teilung ab, indem die ersteren, wie 
aus den Abb.9 und 10 zu ersehen ist, abgerundete, oft ovale Körper dar- 
stellen. 
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Die als Ergebnis der Reduktionsteilung entstandene Tetrade (Abb. 11) 
zerfällt in einzelne Pollenkérner, welche zunächst im Vergleich mit den 
bereits ausgewachsenen (Abb. 20a) sehr klein sind (Abb. 12); um sie besser 
vergleichbar zu machen, sind meine Abbildungen unter einer gleichen 
VergréBerung (von etwa 3200) ausgeführt. 





Abb. 13. Prophase der Teilung des primären Abb. 14. Seitenansicht der Metaphase derselben 
Pollenkerns. Vergr. 3200. Teilung. Vergr. 3200. 


Während des Wachstums umgibt sich das Pollenkorn allmählich mit 
einer mächtigen skulpturierten Membran, und es treten weitere Teilungen 





Abb. 15. Anaphase. Vergr. 3200. Abb. 16. Das Pollenkorn mit der vegetativen 

und der generativen Zelle. Vergr. 3200. 
ein. Die Abb. 13 stellt die Prophase der Teilung des primären Kernes mit 
sechs scharf abgesonderten Chromosomen dar. Die Abb. 14 gibt uns die 
Metaphase in Seitenansicht, die Abb. 15 die Anaphase derselben Teilung. 
Während der Aufzeichnung des Kernes im Stadium der Anaphase ist die 
Zeichnung etwas seitwärts verschoben, damit die in verschiedenen Ebe- 
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nen gelegenen Tochterplatten einander nicht decken und infolgedessen 
deutlicher hervortreten können. 

Nach der Beendigung der 
Teilung wird die generative Zelle 
von der übrigen Plasmamasse 
des Pollenkorns abgesondert 
(Abb. 16). Die Abb. 17, 18, 19 
zeigen aufeinanderfolgende Tei- 
lungen des generativen Kernes 
(17 die Prophase, 18 die Meta- 
phase, 19 die Telophase). Die 
Abb. 20a, 5 stellen reife Pollen- 
körner mit einem großen vege- 
tativen Kern und zwei Spermien 
dar. 

Es bleibt zum Schluß noch 
übrig anzudeuten, daß Spinacia 
oleracea nicht als eine streng 
diözische Pflanze gelten kann, 
da hier auch monözische Formen 
vielfach auftreten. Es ist dabei 
keine Gesetzmäßigkeit oder irgendeine Regelmäßigkeit, weder in der An- 
ordnung noch im quantitativen Verhältnis der Blüten beider Geschlechter 
zu bemerken. In einigen Fällen trägt 4 
der eine Teil der Zweige eines Stengels 


Abb. 17. Späte Prophase der Teilung des generativen 
Kerns. Vergr. 3200. 





Abb. 18. Metaphase derselben Teilung. Vergr. 3200. Abb. 19. Telophase. Vergr. 3200. 
weibliche Blüten, der andere aber männliche. Zuweilen sind einzelne 


Blüten eines Geschlechtes ohne besondere Ordnung in den Blütenstand 
anderen Geschlechts eingestreut. 
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Abb. 20a, b. Reife Pollenkörner mit einem großen 
vegetativen Kern und zwei Spermien. Vergr. 3200. 





Humulus japonicus §. et Z. 

Die Zusammensetzung der Kerne dieser Pflanze ist früher von 
mehreren Autoren in der Reduktionsteilung untersucht worden. Zu- 
nächst hat Wınge 16 diploide Chromosomen sowohl für männliche wie 
auch für weibliche Individuen festgestellt. Dann folgte die Arbeit von 
TouRNo1s, wo 20 diploide Chromosomen für beide Geschlechter angegeben 
sind. Da die Ergebnisse der Untersuchungen sich so widersprechend er- 
wiesen, hat WINGE eine Neuuntersuchung seiner Präparate unternom- 
men und den Angaben von Tournoıs beigestimmt, d. h. die Anzahl 
der Chromosomen dieser Art ist 20. WINGE hat auch das X-Y-Paar 
Geschlechtschromosomen in der Reduktionsteilung beschrieben. In der 
Diakinese ist dieses ungleiche Paar end-to-end gelegen, indem diese Lage 
während des ganzen Stadiums beibehalten wird, die Autosomen sind 
dagegen parallel angeordnet. Der große Partner ist in der Mitte deutlich 
eingeschnürt, und zwar kann die Einschnürung so tief gehen, daß dieses 
Paar wie drei in einer Reihe liegender Chromosomen aussieht und an 
den dreifachen Chromosomenkomplex von Rumex acetosa erinnert. 

In der Anaphase der heterotypen Teilung wandert das große ein- 
geschnürte Chromosom zu einem Pol, das kleine aber zu dem andern. 
Daraus hat O. Winer den Schluß gezogen, es sei das männliche Ge- 
schlecht heterogametisch, das weibliche aber homogametisch. Die 


Formel ist: 
haploid: diploid: 
2(9+X) (9+X); 18 +X+X 
3 (9+X) (9+Y); 18+X +Y. 


Was meine Untersuchung anbelangt, so ist es mir nicht gelungen 
weder die Chromosomenzahl noch das Vorhandensein des Typus XY bei 
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dieser Art zu bestätigen. Die somatischen Platten aus den Wurzeln der 
Kulturpflanzen zeigten 16 (Abb. 21) oder 17 (Abb. 22) Chromosomen. In 
den entsprechenden tetraploiden Platten waren 32 (Abb. 23a) und 34 
(Abb. 236) Chromosomen zu zählen. Zunächst konnte man vermuten, daß 
wir es mit verschiedenen Ras- 

sen zu tun haben, die sich der 

Se Chromosomenzahl nach unter- 

fr, 2) Zn geführt; die Samen wurden aus 
as f N verschiedenen Gegenden ver- 
schafft, eine Partie aus Japan 

Abb. 21. Abb. 22. bezogen. 
Abb. 21. Humulus japonicus L. Somatische Platte ep ed der 





scheiden 20—(16—17). Die Un- 
mit 16 Chromosomen (Wurzeln). Vergr. 3200. 


tersuchung wurde während 

zweier Vegetationsperioden aus- 

Abb. 22. Somatische Platte mit 17 Chromosomen (Cihromosomen immer gleich, 

(Wurzeln). Vergr. 3200. è “ 

ohne irgendeine Abweichung an- 

zuzeigen, so daB die Vermutung über das Vorhandensein zweier Rassen 
héchst zweifelhaft erscheinen muB. 

Leider ist eine genauere Charakteristik der Chromosomengarnituren 


wegen der unschar- 
fen Unterschiede der 
Chromosomen un- 
IS möglich. Die 17-chro- 
P tf mosomigen Indivi- 


duen waren augen- 


scheinlich männlich, 
da die Platten in der 
AN Teilung der Arche- 

J h a } sporkerne in den An- 
( therenimmer 17 Chro- 


Abb. 23a. Abb. 28b. mosomen besaßen 
Abb. 23a. Tetraploide Platte aus der Wurzel mit 32 Chromosomen. . 
Vergr. 3200. — Abb. 23b. Tetraploide Platte aus der Wurzel mit (Abb. 24). Was die Re- 
34 


en. Vergr. 3200. duktionsteilung an- 
belangt, so zieht in der Diakinese der Komplex end-to-end vereinigter 
Chromosomen, von WINGE als ungleiches Paar Geschlechtschromosomen 
beschrieben, sogleich die Aufmerksamkeit auf sich (Abb. 25, 26a, 6). Die- 
ser Komplex ist größtenteils auch in der Seitenansicht der Metaphase zu 
beobachten, wo die ihn zusammensetzenden Chromosomen meistens in 
eine Reihe angeordnet sind und parallel der Spindelachse verlaufen 
(Abb. 30, 32). 
Soweit es sich nach der Diakinesenphase beurteilen läßt, scheint 
dieser Komplex nicht aus zwei, sondern aus drei selbständigen, fast gleich 
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groBen Chromosomen zusammengesetzt zu sein. Ihre engere Verbindung 
ist aber sehr variabel, von ganz lockerer Beschaffenheit an bis auf innigste 
Verbindung (Abb. 25, 


26a, b, c,d). Zwei Chro- 
mosomen zeigen sich sol- 
cher intimen Verbindung, 
wenn man sich so aus- 
driicken darf, besonders 
geneigt (Abb. 26a, b, c). ey 
Aber auch in mehreren 
Fällen ist leicht festzu- 
stellen, daß hier keine Ein- 


. " Abb. 24. Abb. 25. 
schnürung, sondern eine 





Abb. 24. Platte mit 17 Chromosomen in der Teilung des 
die beiden Chromosomen Archesporialgewebes in den Antheren. Vergr. 3200. 
. Abb. 25. Diakinese in den Pollenmutterzellen mit 7 Bivalenten 
trennende Spalte stattfin- und 1 Trivalent. Vergr. 3200. 


det (Abb. 26b,d). Bis- 
weilen haben diese drei Chromosomen eine andere Lage, dann sehen wir 
ein paralleles Bivalent mit einem anliegenden Univalent (Abb. 27). 
Meistens sind in der 
Diakinese 8 Chromoso- 
mengruppen zuzählen, 
7 Bivalente und 1 Tri- 
valent (Abb. 25). Es ist 
hervorzuheben, daB hier 
öfters ein bis zwei Paare 
nicht zur Ausbildung 
kommen ;in diesem Falle 
liegen deren Partner frei 
und sind dazu geeignet, 
einen bei der Berech- 
nung der Chromosomen- 
zahl in diesem Stadium 
irre zu führen (Abb. 26a, 
c). Die richtige Zählung 
der Chromosomen in der 
Diakinese wird noch 
durch den oben bereits 
erwähnten Umstand er- 


schwert, daß das Triva- Abb.26. Diakinese in den Pollenmutterzellen, a enge Chromo- 


. : somenanordnung im Trivalent. Zwei univalente Chromosomen, 
lent zuweilen drei ganz „ach dnung im Trivalent. Vergr. 1/12. 18. 3200. 


abgesonderte Chromo- 
somen darstellt (Abb. 26d). Diesen zwei Umständen zufolge sind in 
der späten Diakinese wie auch in der Metaphase der ersten Teilung, 8 
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bis 10, zuweilen aber auch 11 Chromosomengruppen zu finden (Ab- 
bild. 26a, c). 

Die Abb. 28 illustriert die heterotype Metaphase aus 7 Bivalenten, 
deren Natur, dank den Einschnürungen, verhältnismäßig leicht auf- 
zuklären ist, dazu ein ansehnlicher 
Trivalent, wo trotz der innigen Ver- 
bindung seiner Teile seine zusam- 
mengesetzte Beschaffenheit festge- 


est 


Abb. 28. Metaphase der heterotypen Teilung mit 
8Ch mgruppen. Vergr. 1/12. 18. 3200. 











stellt werden kann. Auf der Abb.29 tritt diese Zusammensetzung aus 
drei Elementen noch schärfer hervor. 
Oft sind Metaphasen mit 9 (Abb. 31), sogar mit 10 Chromosomen an- 





Abb. 29. Abb. 30. Abb 31. 

Abb. 29. Desgleichen. Metaphase mit 7 Bivalenten und 1 Trivalent. Vergr. 1/12. 18. 3200. 
Abb. 30. Seitenansicht der Metaphase in den Pollenmutterzellen. Teilung des Trivalenten in zwei 
+ ein Chromosom. Vergr. 1/12. 18. 3200. 

Abb. 31. Metaphase derselben Teilung mit 9 Chromosomengruppen. Vergr. 3200. 


zutreffen. Das kann auf Grund der in der Diakinese beobachteten Bilder 
so erklärt werden, daß hier entweder zwei Univalente desselben Paares 
vorliegen, oder daß der dreifache Komplex in zwei Gruppen — einen 
Bivalent und einen Univalent — zerfallen ist. 

Es scheint recht gut möglich, daß die Angaben der früheren Verfasser 
über die Chromosomenzahl dieser Art durch diese Besonderheiten bei 
der Reduktionsteilung mitbedingt sind. 

Das Vorhandensein des Trivalenten bei Humulus japonicus erinnert 
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an das ähnliche Vorkommen bei Rumezx acetosa; doch ist nicht zu ver- 
gessen, daß diese Ähnlichkeit rein äußerlich ist und sich bloß auf die 
Konstruktion des Komplexes bezieht ohne in irgendeiner Beziehung zu 
dem Verhalten der ihn zusammensetzenden Chromosomen zu stehen. 

Wie bekannt, wandern bei Rumex acetosa das mittlere Chromosom, 
des Trivalenten, von Kimara „the tripartite Chromosome“ genannt, zu 
einem Pol, zwei übrige aber zu dem andern. Bei Humulus japonicus da- 
gegen begeben sich das mittlere und das 
Seitenchromosom in den einen Tochter- 
kern, das andere Seitenchromosom in den 
andern (Abb. 30, 32a, b). - 

Wie es dem Reduktionsteilungsver- 
lauf nach zu erwarten war, sind in der 
homöotypen Metaphase Platten sowohl 
mit 8 wie mit 9 Chromosomen zu finden 
(Abb. 33a, b). Leider ist es noch nicht 
gelungen, zwei Tochterplatten auf dem- 
selben Schnitte zu treffen, welche geeig- 





a b 
Se . N Abb. 32a, b. Die Lage des Trivalentes in 
net wären, diesen Unterschied der Chro- der Metaphase (Seitenansicht). 


mosomenzahl zu veranschaulichen. Vergr. 3200. 


Es bleibt noch übrig hervorzuheben, daß bei der betreffenden Art sehr 
oft eine Degeneration des sporogenen Gewebes und des Tapetums in den 
Antheren, wie auch eine un- 


regelmäßige Ausbildung der 
Tetraden nachzuweisen ist. 
Die Degeneration des sporo- 
genen Gewebes kann auf jedem 
Entwicklungsstadium entwe- ee 
der in der ganzen Anthere oder oe 
a b 


auch in deren einzelnen Fä- 

chern vorkommen. Die De- 44, 334, 5. Platten der homöotypen Teilung in den 
generation im Archesporium  Pollenmutterzellen mit 8 und 9 Chromosomen. 
gibt sich durch starke Plasma- RE Tor 
vakuolisierung und die Verarmung des Kernes an Chromatinstoff kund. 
Dasselbe wird auch im Tapetum beobachtet; dessen Zellen schwellen 
stark auf und fiillen fast die ganze Anthere aus, was ein schnelles Dege- 
nerieren des zusammengedriickten Archesporiumgewebes zur Folge hat. 
Diese Degenerationserscheinung ist der von JARETZKY für Rumex flexuo- 
sus FORST. beschriebenen ganz parallel. Heutzutage gibt es noch keine 
Möglichkeit zu entscheiden, worin diese Unregelmäßigkeiten zu begrün- 
den sind. Es liegt auf der Hand zu vermuten, daß es eine Folge un- 
günstiger äußerer Bedingungen (ein scharfer Klimawechsel) oder der 
Hybridisation sei. Für die letztere zeugen derartige Vorkommnisse wie 
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das Ausbleiben der Paarung, welches in der Diakinese gefunden worden 
und auch in der Metaphase môglich ist, wie auch die abweichende Aus- 
bildung der Tetraden, die héchst verschiedenartige quantitative und qua- 
litative Zusammensetzung besitzen, was aus der Abb. 34 zu sehen ist. 




















Abb. 34. Unregelmäßige Ausbildung der Tetraden in den Antheren. Vergr. 1/12. 18. 3200. 


Da einige Einzelheiten der Reduktionsteilung in den Pollenmutter- 
zellen noch nicht aufgeklart sind und auch die Reduktionsteilung in den 
Makrosporenmutterzellen noch unerforscht ist, so muß die vorliegende 
Untersuchung als unvollkommen und mehr als eine vorläufige Mitteilung 
angesehen werden. 


Zusammenfassung. 

Drei diözische Pflanzen : Hydrocharis Morsus ranae L., Spinacia olera- 
cea L. und Humulus japonicus S. et Z. sind in bezug auf die somatische 
wie auch auf die Reduktionsteilung (in den Pollenmutterzellen) untersucht 
worden, um die Zusammensetzung der Kerne aufzuklären und festzu- 
stellen, ob in ihnen ein Geschlechtsdimorphismus wie bei vielen bereits 
beschriebenen zweihäusigen Formen zu finden sei. 
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Es ergaben sich kurz gefaBt folgende Befunde : 

Bei Hydrocharis sind 28 Chromosomen in der diploiden Phase mann- 
licher und weiblicher Pflanzen zu zählen. Der Größe und der Form nach 
sind zwischen einzelnen Chromosomen männlicher und weiblicher soma- 
tischer Platten, wie auch der Partner der Gemini in der Diakinese der 
Pollenmutterzellen, keine Unterschiede zu beobachten. Soweit die Be- 
obachtungen freiwachsender blühender Individuen erkennen lassen, sind 
hier sowohl einhäusige wie auch zweihäusige Individuen (vielleicht 
Rassen) zu finden. 

Spinacia oleracea. Die diploide Chromosomenzahl ist 12, was mit An- 
gaben von Stomps und WINGE übereinstimmt. Die somatischen Platten 
der Wurzeln der Kulturpflanzen hatten in allen untersuchten Fällen 
diese Anzahl, ohne irgendwelche Abweichungen in Form und Größen- 
verhältnissen aufzuweisen. 

Die Reduktionsteilung verläuft ganz normal und läßt keinen Zweifel 
am Nichtvorhandensein der geschlechtlichen Asymmetrie der Kerne zu. 
Die Ausbildung zweier Spermien geschieht im Pollenkorn. 

Bei der Beobachtung der Kulturpflanzen ist ein hoher Prozentsatz 
Übergangsformen neben den rein weiblichen und rein männlichen Indi- 
viduen entdeckt worden. 

Humulus japonicus. Meine Untersuchung der Kerne dieser Pflanze 
hat die Angaben früherer Forscher nicht bestätigt, weder in bezug auf 
die somatische Chromosomenzahl noch in bezug auf einige Einzelheiten 
im Reduktionsteilungsvorgang in den Pollenmutterzellen. Statt 20 
diploide Chromosomen nach TouRNoIs und WINGE sind in den soma- 
tischen Platten in den Wurzeln der Kulturpflanzen 16 und 17 Chromo- 
somen gefunden worden. Die letzte Zahl findet sich augenscheinlich in 
den Kernen männlicher Pflanzen, da in den vielfachen Teilungen des 
Archesporiums der Antheren die Platten 17 Chromosomen besitzen. In 
bezug auf die Reduktionsteilung erweisen sich meine Angaben von den 
früher erwähnten Autoren auch verschieden. Wie aus der Arbeit von 
Wine 1923 bekannt ist, hat der Verfasser in der Diakinese einen Kom- 
plex von Geschlechtschromosomen X Y (X das größere Chromosom mit 
einer Einschnürung in der Mitte, Y das kleinere) entdeckt. Meiner Be- 
obachtung nach ist dieser Komplex, ob es sich nun um Geschlechts- 
chromosomen handelt oder nicht, nicht aus zwei, sondern aus drei selb- 
ständigen Chromosomen zusammengesetzt, die während der Teilung der- 
art auseinanderweichen, daß zu einem Pol zwei (das Seiten- und das 
mittlere Chromosom), zu dem andern aber ein Chromosom wandern. 
Diese Tatsache wird durch die Stadien der Metaphase der zweiten (homöo- 
typen) Teilung unterstützt, wo die Platten bald 8, bald 9 Chromosomen 
haben. In der Metaphase der heterotypen Teilung wird verschiedene 
Chromosomenzahl gefunden — 8 bis 10— je nachdem, ob der in der Dia- 
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kinese gut wahrnehmbare dreifache Komplex als ein ganzes (als eine zu- 
sammengesetzte Chromosomengruppe) oder in drei einzelne Chromo- 
somen getrennt auftritt. AuBerdem ist in der Diakinese, wie aus den 
beigefügten Abbildungen zu ersehen ist, das Unterbleiben der Ausbildung 
auch anderer Gemini môglich, was bei der Abzählung der Chromosomen 
in diesem Stadium in Rechnung zu ziehen ist. Die Ausbildung der 
Tetraden geht oft unregelmäßig vor sich, die Ursache dieser Erscheinung 
ist aber zurzeit noch schwer zu ergriinden. 

Die vorliegende Arbeit ist im Trmmsaszrr-Institut Moskau im Labo- 
ratorium von Akad. S. G. NawascHIn ausgeführt worden. Für die ge- 
fällige Unterstützung bei meiner Arbeit und vielfache Ratschläge sei es 
mir gestattet, Akadem. S. G. NawAscHIn meinen tiefsten Dank aus- 
zusprechen. 
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Untersuchungen an Melandrium album L. sind für die Lösung der 
Fragen nach der Bestimmung und Vererbung des Geschlechts von großer 
Bedeutung, da keine Geschlechtsveränderung dieser diözischen Pflanze 
durch irgendwelche äußere Bedingungen bislang zu erzielen war (den 
Pilz Ustilago ausgenommen, dessen Angriff Veränderung der Organe 
veranlassen kann, ohne Veränderung der Geschlechtsprodukte herbei- 
zuführen). Diese Pflanze wurde zu glänzenden Untersuchungen von 
CoRRENS benutzt, SHULL hat ebenfalls mit ihr gearbeitet — beide Forscher 
vom genetischen Standpunkte aus. Zytologisch ist die Pflanze dann 
von WINGE, BLACKBURN und Bä£LAaR untersucht worden, doch haben 
alle drei Zytologen dabei nur die Reduktionsteilung in Betracht gezogen. 
Uns schien dagegen, außer der unserseits vor der Veröffentlichung der 
Arbeiten WINGEs vorgenommenen Untersuchung der Reduktionsteilung, 
auch die Erforschung der somatischen Teilung von großem Werte, da 
die letztere oft leichter und sicherer Klarheit über die Chromosomen- 
beschaffenheit erbringen kann. Außerdem hat man während der Unter- 
suchung der Reduktionsteilung sowohl aufeinanderfolgende Entwick- 
lungsstadien der Mikro- und Makrosporen erhalten, die recht inter- 
essant zu verfolgen waren, ebenso wie die Befruchtung und die Ent- 
wieklung des Embryos bei derselben Pflanze. 

Somatische Teilung. Als wenig vorteilhafte Eigenschaft der Kern- 
platte von Melandrium album ist ihre beträchtliche Chromosomenzahl 
anzusehen; sie beträgt 24, und zwei von den Chromosomen zeichnen 
sich so sehr durch ihre Größe, sowohl der Länge wie der Breite nach, 
von allen anderen Autosomen aus, daß das Bestehen dieser Hetero- 
chromosomen keinem Zweifel unterliegen kann. Diese zwei Hetero- 
chromosomen fallen bei der Untersuchung somatischer Platten der 
Keimwurzeln sogleich in die Augen, doch können diese Präparate wohl 
nicht erweisen, welchen Geschlechts die betreffenden Pflanzen später 
sein werden. Obgleich aus den genetischen Versuchen von CORRENS 
und den zytologischen Beobachtungen von WINGE bekannt war, daß 
das männliche Geschlecht bei Melandrium album heterogametisch ist, 
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wurden doch für fernere Untersuchungen, um jedes Bedenken in bezug 
auf dieses Verhältnis zu vermeiden, immer nur solche Pflanzen ver- 
wendet, wo das Geschlecht bereits ganz klar feststellbar war. Es ergab 
sich aus diesen Studien, daB die Zellen aus den Wurzeln männlicher 
Pflanzen Platten mit 22 Autosomen haben, deren GrôBenvariation im 
Vergleich zu den zwei Heterochromosomen unbedeutend ist. Das 
X-Heterochromosom unterscheidet sich von allen anderen Autosomen 
und von dem anderen Heterochromosom Y nicht nur durch die Größe, 
sondern auch in der Form, da es zu dem gut ausgeprägten Chromosom- 
typus mit einer medianen Anheftung des Fadens gehört; demzufolge 
ist dieses Chromosom stets von allen anderen sogar bei schwachen Ver- 
größerungen zu unterscheiden. Das Heterochromosom Y unterscheidet 
sich von allen anderen Autosomen nur durch seine Größe; es stellt einen 
Chromosomentypus mit subterminaler Anheftung des =. dar 
(Abb. 1). 
In den Wurzeln 


x 
der jungen weiblichen & At bee ; 
Pflanzen sind eben- i u _ 
falls zwei Hetero- ur 
chromosomen nach- 
zuweisen; hier sind se 
aber beide Hetero- 


chromosomen an + 1. ~~ 2. 
Pr Abb. 11. Kernplatte aus der Wurzel einer männlichen Pflanze. 
Form ; und Größe Abb. 2. Kernplatte aus der Wurzel einer weiblichen Pflanze. 
gleich, indem sie hier- 


in die Autosomen übertreffen (Abb. 2). Diese Beobachtung scheint die 
Frage zu entscheiden, welches von beiden Heterochromosomen — X oder 
Y — bei den weiblichen Pflanzen doppelt vorhanden ist. 

Zytologische Untersuchungen der Wurzeln von Melandrium album 
wurden an einer großen Anzahl männlicher und weiblicher Exemplaren 
ausgeführt, immer waren dieselben Bilder zu beobachten. Die Chromo- 
somen der Kernplatten verschiedener Wurzeln behalten stets ihre indi- 
viduelle Form und Größe ; besonders betrifft das die Heterochromosomen, 
welche im Zusammenhang mit dem Geschlecht der betreffenden Pflanze 
entweder X und Y oder X und X zu sein pflegen. 

Doch fanden sich bei zwei männlichen Exemplaren Platten mit 
Chromosomen besonderer Form, die eher den Reduktionsteilungschromo- 
somen ähnlich waren als den somatischen (Abb. 3). Diese Chromo- 
somen sehen kugelförmig oder elliptisch aus und sind für alle Platten 


1 Die Abb. 1—4, 13—24, 33—34, 37—38, 42—44 sind mit Hilfe des Zeichen- 
apparates ABBE, des Okulars 18 und des Objektivs 2 mm ausgefiihrt; die Abb. 5 
bis 11, 35—38 mit dem Okular 8, Objektiv D; die Abb. 12, 25—32, 39—41 mit 
dem Okular 12, Objektiv 2 mm; die Abb.45—60 mit dem Okular 8, Objektiv 2mm. 
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in den Wurzeln dieser beiden Pflanzen charakteristisch. Auf welchen, 
möglicherweise pathologischen Ursachen diese Form der Chromosomen 
beruht, bleibt noch unaufgeklärt. 
Um die somatischen Teilungen des diözischen Melandrium album 
mit den verwandten hermaphroditen Arten vergleichen zu können, 
sind einige von den letzteren 
untersucht worden; doch ist es 
N wd in keinem einzigen Falle gelungen, 
die für die Melandrium album- 
Ei Sy Platten so charakteristischen He- 
“WS terochromosomen zu finden. Als 
Beispiel sei die Platte aus der 
Wurzelspitze von Silene viscosa, 
Abb. 3. Abb. 4. 
Abb. 5. Anormale Kernplatte aus der Wurzel einer Welche ebenfalls 24 Chromosomen 
männlichen Pflanze. — Abb. 4. Kernplatte aus der besitzt (Abb. 4), angeführt. 
Wurzel vou Silene viscosa. 

Nach der Erforschung der so- 
matischen Teilung, haben wir eine eingehende Untersuchung der Reduk- 
tionsteilung bei den männlichen und weiblichen Individuen vorgenom- 
men, was uns die Möglichkeit verschafft hat, den Entwicklungsverlauf 
des Pollens und des Embryosackes zu verfolgen. 





Abb. 5. Abb. 6. Abb. 7. 
Abb. 5. Ein Teil des Hôckers, aus welchem sich die Anthere entwickelt, alle Zellen des Hôckers 
sind an Größe gleich. — Abb. 6. & Ent di der Antherenanlage; die Zellen 





unterhalb der Epidermis werden vergrößert. — Abb. 7. Gewebespaltung im Höcker zu Epidermis, 
Wandschicht und Archesporzellen mit dickerem Inhalt und größeren Kernen. 


Mikrosporogenese. Die Entwicklung der Anthere wird durch die An- 
lage eines kleinen Höckers aus homogenen Meristemzellen eingeleitet, 
die von einer Epidermis bekleidet sind (Abb. 5). Weiterhin beginnt der 
Höcker an Größe zu gewinnen, wobei er eine kleine Vertiefung bekommt, 
die ihm das Aussehen verleiht, aus zwei Stücken zu bestehen. Zu dieser 
Zeit bleiben die Epidermiszellen denen des vorhergehenden Schnittes 
gleich, während alle anderen Zellen merklich an Größe zunehmen (Abb.6). 
Der weitere Entwicklungsschritt besteht darin, daß eine scharfe Diffe- 
renzierung von drei Arten von Zellen zustande kommt: 

1. Epidermale Zellen, welche nur schwach vergrößert sind. 
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2. Unmittelbar unter der Epidermis liegende Zellen, welche ihrem 
Inhalt nach von den epidermalen schwer zu unterscheiden sind, diese 
aber etwas an Größe übertreffen. 

3. Unter den subepidermalen gelegene Zellen, die mit einem dich- 
teren Plasma und mit Kernen versehen sind, die sich mit Hämatoxylin 
intensiver färben (Abb. 7). 

Auf diese Weise ge- 
schieht die Gewebespaltung 
im ursprünglich homoge- 
nen Höcker in Epidermis, 
Wandschicht und Arche- 
spor. An demselben Prä- 
parat ist zu beobachten, 
daß die Wandschichtzellen 
sich zu teilen beginnen, Pu A 


woraus im nächsten Sta- Abb. 8 u. 9. Teilung der Wandschichtzellen. 
dium (Abb. 8) zwei Reihen 

Zellen in der Wandschicht entstehen, die stets fortfahren, sich zu teilen 
(Abb. 9) und zuletzt drei Reihen gleichartiger Wandschichtzellen und 
eine Reihe unmittelbar an das Archespor anliegender Zellen bilden, die 
sich von allen anderen Wand- 
schichtzellen durch größere Ge- 


wt 


AbD. 10 u. 11. Vollketmens Rabwickiong des Asthervagowsbes: einschlehiigs. Hpldersie, drei 
Reihen Wandschichtzellen, Tapetenzellen und Archesporzellen. 

stalt und dichteren Inhalt auszeichnen. Das sind die Tapetenzellen und 

das Tapetum. 

Bald darauf werden die Archesporzellen bedeutend vergrößert und 
heben sich scharf von den Tapetenzellen ab, sowohl durch ihre Größe, 
als auch durch ihren dichteren mit Anilinfarben sich intensiver färbenden 
Inhalt (Abb. 10). Zu der Zeit, wo durch die Teilung der Archesporzellen 
Pollenmutterzellen erzeugt werden, deren Kerne eben in das Synapsis- 
stadium übergehen, gelangen die Tapetenzellen zu ihrer maximalen 
Ausbildung und weichen stark an Größe und Inhalt von den Wand- 
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schichtzellen ab, wie es aus der Abbildung zu sehen ist (Abb. 11). Um 
diese Zellen später nicht mehr besprechen zu müssen, möchte ich an 
dieser Stelle ihr weiteres Schicksal in Kürze verfolgen. 

Hand in Hand mit dem Fortschreiten der Reduktionsteilung in den 
Pollenmutterzellen pflegen die Tapetenzellenkerne sich ebenfalls zu 
teilen, ohne daß dies indessen zur Zellteilung führt; es ergeben sich 
auf diese Weise zweikernige Tapetenzellen, welche öfters ihre Zwei- 
kernigkeit bis zur vollkommenen Isolierung der Pollenkörner (Abb. 12 a) 
behalten. Doch kommt es auch recht oft vor, daß große Kerne mit 
mehreren Nukleolen gebildet werden, was auf Verschmelzung vieler 





y 
Abb. 12. Verhalten der Kerne in den Tapetenzellen: a zwei 
' Kerne in einer Zelle, b Ausstreckung des Schnabels in einen 
h Kern gegen den anderen, c Berührung der Kerne, d Zusam- 
menfließen der Kerne in einen großen, mit zwei Nukleolen 
versehenen, e vierkernige Tapetenzelle, f zwei Kerne aus vieren 
sind verschmolzen, die zwei übrigen berühren einander, y wei- 
tere Verschmelzungen, À Spindel der verschmolzenen Kerne. 


Kerne zu beruhen scheint. So weit es zu verfolgen ist, geht dieser Vor- 
gang, falls zwei Kerne zusammenfließen, in folgender Weise vor sich. 
Ein oder zwei Kerne einer Tapetenzelle lassen zunächst gegeneinander 
einen Schnabel vorrücken (Abb. 12 5), darauf treten sie so nahe an- 
einander, daß zwischen ihnen keine Grenze mehr zu bemerken ist. Da- 
bei ist es immer ganz klar ersichtlich, daß der große Kern aus zwei 
Kernen zusammengesetzt ist (Abb.12c). Später vermischt sich das Chro- 
matin beider Kerne, so daß nur noch aus den isoliert gelegenen Nukle- 
olen auf die Entstehung dieses großen Kerns geschlossen werden kann. 
(Abb. 12d). In einigen Fällen aber steigt die Anzahl der verschmelzen- 
den Kerne bis zu vier, sogar acht, die anfangs freiliegen (Abb. 12 e), 
dann aber zunächst zu je zwei zusammenfließen (Abb. 12 /), um später 
abermals zu verschmelzen und einen großen unregelmäßig gestalteten 
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Kern zu bilden. Das Vorhandensein einer einzigen Spindel zeugt dafiir, 
daB wir nur einen Kern vor uns haben (Abb. 12g). Die Zerstérung der 
Tapetenzellen bei Melandrium album geschieht auf sehr späten Stadien 
des Entwicklungsvorganges des Pollens. Selbst wenn die Pollenkérner 
bereits isoliert sind, behalten die Tapetenzellen ihr normales Aussehen 
und normale Kerne, indem nur mächtige Chromatinstoffanhäufungen auf 
die beginnende Pyknose hindeuten. Nun geht der Zerstérungsvorgang 
weiter vor sich, das Chromatin sammelt sich in gréBere Klumpen, auch 
im Plasma bilden sich Verdichtungen. Im folgenden Entwicklungs- 
stadium des Pollens beginnen die Chromatinklumpen und Plasmaver- 
dichtungen immer mehr unregelmäßige Form zu gewinnen, bis endlich 
alle Zellen durch Hämatoxylin eine ganz Fe dichte schwarze 
Färbung erhalten, wo weder Kerne, > . 
noch Plasma zu unterscheiden sind. 
Zuletzt werden die Tapetenzellen voll- 
kommen zerstört. Diesem Zerfallen 
geht das Zerfallen der Wandschicht 
voraus. In der Zeit, wo die Pollenkör- Abb. 13. Abb. 14. 

ner abgerundet und von ihren Tetra- Abb-13. Leptonema und Anfang der Pachynema. 
den atin werden, sind oft drei nr nae ee en 
Schichten Wandzellen und eine Reihe Tapetenzellen noch ganz unversehrt. 

Während in den umgebenden Zellen solche Veränderungen geschehen, 
nehmen die Pollenmutterzellen bedeutend an Größe zu und gehen zum 
verwickelten Reduktionsteilungsvorgang über. Die Leptotänfäden, die 
zunächst den ganzen Kern ausfüllen, fangen an zu verschmelzen, indem 
sie dickere Pachytänfäden bilden. Anfangs sind nur einzelne, infolge 
der Verschmelzung verdickte Fäden zu beobachten (Abb. 13); später wer- 
den allmählich dickere Fäden vorherrschend (Abb. 14), welche nach und 
nach gegen eine Seite des Kerns hin verschoben werden, indem sie sich 
in einen Synizesisknäuel zusammenballen. 

Nach dem Abschluß dieses Stadiums ordnen sich zunächst die dicken 
Fäden in eine kettenartige Figur, wie sie CLELAND für einige Oenothera- 
Arten beschrieben hat (Abb. 15). Hierauf werden die Chromosomen 
in eine heterotype Platte angeordnet, deren Polansicht deutlich er- 
kennen läßt, daß das eine bivalente Chromosom sich von allen anderen 
an Größe und Form unterscheidet (Abb. 16). Bei dieser Lage der Platte 
liegt zwar keine Möglichkeit vor, die einzelnen, das bivalente Chromosom 
zusammensetzenden Elemente zu betrachten ; wenn aber die Platte so im 
Präparat gelegen ist, daß sie eine Seitenansicht gestattet, dann ergibt 
sich sogleich ganz klar, daß das geschlechtliche Bivalent aus zwei an Größe 
durchaus ungleichen Elementen besteht (Abb. 17). Dabei ist hervorzu- 
heben, daß das geschlechtliche Bivalent in der heterotypen Platte seit- 
wärts der Autosomen liegt, was MEURMAN in seiner Abhandlung über 
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die Geschlechtschromosomen betont. Wenn wir das Präparat nach der 
Hämatoxylinfärbung mit Alaun stark differenzieren, so kénnen wir be- 
obachten, daB das von allen anderen Chromosomen sich durch seine 
GréBe auszeichnende Geschlechtsbivalent seine schwarze Färbung lange 
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. 15. > Abb. 17. Abb. 18. 
Abb. 15. Anfang der Diakinese. — Abb. 16. Heterotype Platte einer männlichen Pflanze in Pol- 


ansicht. — Abb.17. Heterotype Platten in En — Abb. 18. Intensiver gefärbtes Geschlechts- 
en 

beibehalt, wahrend die anderen Chromosomen diese längst verloren haben 

(Abb. 18). 

Die Anaphase der Reduktionsteilung ist 
für die Beobachtung des Auseinanderwei- 
chensderihrer Größe nach — Chro- 
mosomen überaus 


günstig. Es ist 
hier leicht ersicht- 








Abb. 19. Abb. 4 Abb. 21. 
Abb. 19. Anaphase der Dore tr d ichende ungleiche Elemente des 


— Abb. 20. p À ar va À — Abb. 21. Anaphase der homotypen Teilung. 
lich, daB nach verschiedenen Polen ungleich groBe Chromosomen gehen 
— X und Y (Abb. 19). 

Nach einer kurzen Interphase, welche zur Anordnung der Chro- 
mosomen in lange Faden und zur Bildung eines echten Kernnetzwerkes 
nicht hinreichend ist (Abb. 20), tritt die zweite Teilung ein. Wahrend 
der Anaphase der zweiten Teilung, liegen die Spindeln zweier Tochter- 
kerne manchmal parallel (Abb. 21), öfter sind sie gegeneinander senk- 


recht oder recht oder schräg gerichtet. 


3 7 4 Nachträglich habe ich an neuen Präparaten ein anderes Bild gesehen. An- 
statt tiefschwarzer Färbung nach starker Differenzierung haben die Geschlechts- 
bivalenten fast ihre Färbung verloren, während andere Bivalenten noch ganz 
schwarz aussehen. 
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Als Ergebnis dieser zwei Teilungen entsteht eine Tetrade voriiber- 
gehend miteinander verbundener Pollenkérner (Abb. 22). Dann wird 
der sie verbindende Stoff resorbiert, und die Pollenkérner mit einer sich 
entwickelnden Exine lie- 
gen frei im Hohlraum der 
Anthere (Abb. 23). Die 
Exine wird immer mach- 
tiger, bis sie zu dem fiir 
die Pollenkörner von 
Melandrium album cha- 
rakteristischen Aussehen 
gelangt, mit eigenartiger 
Punktierung und zahl- 
reichen mit Deckeln ver- 
sehenen Poren, die auf 
ihrer Oberfläche eben- 
falls eine Menge Pünkt- 
chen aufweisen. 

Spermatogenese. Die Ausbildung der Spermien bei Melandrium album 
geschieht im Pollenkern und zwar folgendermaßen. Wenn die Pollen- 
körner isoliert worden eisen 
sind und frei in der An- as, 
therenhöhlung, mit einer 
gut entwickelten Exine - 
(Abb. 24) bekleidet lie- eh ot és + 
gen, haben sie je einen & % 
Kern. Weiterhin nimmt 
das Pollenkorn merklich 
an GréBe zu, wobei sein 
primärer Kern eine Zwei- 
teilung erfährt. Dadurch 
werden zwei Kerne er- 
zeugt, welche zunächst 
an Größe und Beschaf- 
fenheit gleich sind (Ab- 
bild.25), balddaraufaber on i ; 
scharfeUnterschiedeauf- Abb. 23. Zwei freie u —* = eine Tapetenzelle mit 
treten lassen: der eine 
Kern, der größere, mit einem lockeren Inhalt, wird zum vegetativen Kern, 
der andere, der kleiner ist und eine dichtere Chromatinbeschaffenheit 
aufweist, ergibt den generativen Kern (Abb. 26). Um den generativen 
Kern sondert sich allmählich das Plasma ab und auf diese Weise kommt 
die generative Zelle zustande, welche bei Melandrium album eine typische 





Abb. 22. Pollenkorntetrade. 
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spindelférmige, auch bei anderen Pflanzen nicht seltene Gestalt hat 
(Abb. 27). Darauf tritt der Kern der generativen Zelle in die Prophase 


a . 
; Pt 
: / . 


Abb. 25. Geteilter Primärkern im Pollenkorn. 





Abb. 26. Der groBe vegetative Kern und der Abb. 27. Ausgesonderte generative Zelle. 
kleinere generative. - . 





SSRI. 
Abb. 28. Prophase des generativen Kerns. Abb. 29. Friihe Metaphase des generativen 
Kerns, ein großes Chromosom ist zu sehen. 


ein, während der vegetative Kern einen langsamen Degenerationsvorgang 
beginnt, welcher sich darin äußert, daß der Kern eine unregelmäßige 
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Form annimmt und sein Chromatin sich in recht groben Anhäufungen an- 
sammelt (Abb. 28). Im generativen Kern bilden sich Chromatinfaden aus, 
die sich nach und nach verkürzen und verdicken und zu Chromosomen 


aed 





Abb. 30. Anaphase im generativen Kern. Abb, 31. Bildung zweier Spermien. 


werden. In der Metaphase ist zu bemerken, daB ein Chromosom die an- 
deren an Größe übertrifft (Abb. 29) ; das scheint ein X-Chroınosom zu sein. 

Bald darauf werden die Chro- 
mosomen geteilt und weichen nach 





Abb. 32. Abb. 33. Abb. 34. 

Abb. 32. Endgültige Gestaltung zweier Spermien und Anfang der Degeneration des vegetativen 
Kerns. — Abb. 38. Entwicklung des Pollenschlauches. — Abb. 34. Zwei Spermien im keimenden 
Pollenschlauch. 
verschiedenen Polen auseinander (Abb. 30); zu dieser Zeit wird der vege- 
tative Kern sehr groß, indem er einen bedeutenden Teil des Pollenkornes 
einzunehmen pflegt und gelappte Form bekommt. Der Kern der genera- 
tiven Zelle bildet nach einer Zweiteilung Spermien aus (Abb. 31), um 
welche bald etwas Plasma abgesondert wird (Abb. 32). Damit sind die 

Spermien zur Befruchtung bereit. 
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An eine Narbe ihrer Pflanzenart oder in eine Nährlösung gebracht, 
beginnen die Pollenkörner rasch zu keimen. In weitaus den meisten 
Fällen geht aus jedem Korn je ein gerades und langes Röhrchen hervor 
(Abb. 33), zuweilen aber kann man in einer 15%igen Zuckerlösung, wo 
das Keimen der Pollenkörner am besten vor 
sich geht, verzweigte Pollenschläuche beob- 
achten. Die Pollenschläuche verlängern sich 
und dringen durch die ziemlich langen Griffel 
der Pflanze in den Embryosack ein, in den 
sie ihren Inhalt ergießen. Die Pollenschläuche 
enthalten deutlich wahrnehmbare Spermien 
Abb. 35. Pen = (Abb. 34) und einen zerstörten vergetativen 
Entwicklung des Integuments. Kern. 
Makrosporogenese. In den kleinen Höckern 
der Samenknospenanlagen sind alle Zellen an Größe gleich (Abb. 35), 
später beginnt um jeden Höcker zunächst das eine Integument, bald 


PT 


Abb. 36. Entwicklung F4 zweiten Integuments ; ons. in der Fe. A 
mutterzelle. — nn 37. Anomale Entwicklung zweier Embryosackmutterzellen. — Abb. 38. Zwei 
vierkernige Embryosäcke. 
aber auch das zweite sich zu entwickeln (Abb. 36). Bei Melandrium 
album ist für gewöhnlich nur eine Embryosackzelle vorhanden; aus- 
nahmsweise kommen aber auch zwei vor (Abb. 37), aus welchen später 

auch zwei Embryosäcke hervorgehen (Abb. 38). 

In den Embryosackmutterzellen geht die Reduktionsteilung folgen- 
dermaßen vor sich: feine Leptotänfäden, die zunächst die ganze Kern- 
höhle ausfüllen (Abb. 39), fangen an in dicke Pachytänfäden (Abb. 40) 
zu verschmelzen, hierauf werden sie kürzer und dicker, indem sie den 
diakinetischen Figuren Ursprung geben, unter welchen ringförmige 
vorwiegen (Abb. 41). Nun erfahren die Chromosomen ihre endgültige 
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Umgestaltung und ordnen sich zu einer heterotypen Platte, bei deren 
Betrachtung von der Seite deutlich zu sehen ist, daß ein Bivalent sich 
von allen anderen durch seine Größe unterscheidet, aber aus gleich- 
groBen Elementen besteht (Abb. 42). Die Chromosomen der heterotypen 
Platte haben hier, wie überhaupt bei der Reduktionsteilung aller Pflan- 
zen, eine rundliche Form. Um so merkwürdiger war es, daB in einem 
Falle langliche und fein gestaltete Chromosomen zu beobachten waren, 
die den somatischen ähnlich waren (Abb. 43). Das wurde aber nur ein 
einziges Mal beobachtet, und es ist nicht gelungen, die Ursachen zu er- 





Abb. 39. Abb. 40. Abb. 41. 


Abb. 39. Leptonema-Stadium in Embryosackmutterzellen. — Abb. 40. Anfang des Pachy Stadi 
in den Mutterzellen. — Abb. 41. Diakinese. 





mitteln, welche eine so eigenartige Form der Chromosomen herbeizu- 


fiihren vermochten. 
Bei dem Auseinanderweichen der Chromosomen in der Anaphase be- 
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Abb. 42. Abb. 43. Abb. 44. 
Abb. 42. Kernplatte der heterotypen Teilung in der weiblichen Pflanze; ein Bivalent iibertrifft alle 
anderen an GréBe und ist aus gleichen Elementen zusammengesetzt. — Abb. 43. Anomaler Zustand 
der Chromosomen in der heterotypen Kernplatte. — Abb. 44. Anaphase der heterotypen Reduk- 
tionsteilung einer weiblichen Pflanze. 





steht keine Verschiedenheit im Chromosomensatz, wie sie in den Pollen- 
mutterzellen durch das Vorhandensein von X und Y Chromosomen 
bedingt ist. In den Embryosackmutterzellen sind beide Geschlechtschro- 
mosomen durch gleichgestaltete Elemente vertreten (Abb. 44). 

Die beiden Reduktionsteilungen ergeben vier Makrosporen, von 
denen drei bald degenerieren und nur eine einzige an GrôBe zunimmt 
und von einer Schicht Tapetenzellen umgeben wird (Abb. 45). Nach 
der VergréBerung der Makrospore und ihres Kerns, geht der letztere 
Teilungen ein, was das zweikernige Stadium des Embryosackes zur Folge 
hat. Am Anfang dieses Stadiums hat die Makrospore eine rundliche, 
etwas verlängerte Form und beide Kerne liegen verhältnismäßig nahe 
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aneinander (Abb. 46). Alsbald beginnt die Makrospore sich zu ver- 
langern, indem ihre Kerne weit auseinander nach den Enden der aus- 
gestreckten Zelle weichen (Abb. 47). Hierauf teilt sich jeder Kern aber- 
mals (Abb. 48), und es ergibt sich daraus ein vierkerniger Embryosack. 
Durch Teilung jedes der vier Kerne entsteht ein achtkerniger Embryo- 
sack mit zwei sackférmigen Synergiden, einer rundlichen Eizelle, zwei 
Polkernen und drei eckigen Antipoden (Abb. 49). Die Polkerne flieBen 
sehr bald zusammen, auf der Abb. 50 sind alle Phasen dieser Verschmel- 
zung zu verfolgen. Anfangs liegen die Kerne nur dicht aneinander 
(Abb. 50a); dann verschwindet zwischen ihnen die e 

Querwand (Abb. 505); alsbald verschmelzen die 7 
Nukleolen (Abb. 50 c); zuletzt bildet sich ein gro- 
Ber Embryosackkern mit einem groBen Nukleolus 
(Abb. 50d). Nun ist der Embryosack fertig aus- 
gebildet und zur Spermienaufnahme bereit. 








Abb. 45. Abb. 46. Abb. 47. 


Abb. 45. Einkerniges Stadium des Embryosackes. — Abb. 46. Zweikerniges Stadium des Embryosackes. 
Abb. 47. Auseinanderweichen der Kerne im zweikernigen Embryosack. 


Befruchtung. Melandrium album ist auch ein sehr giinstiges Objekt 
für die Beobachtung verschiedener Befruchtungsvorgänge, welche in- 
folge der Verschmelzung männlicher und weiblicher Kerne auftreten. 
Zwei Spermien und die Reste des zerstérten vegetativen Kerns treten 
in den Embryosack ein (Abb. 51). Da es sehr schwer zu entscheiden ist, 
ob die Spermien durch die Synergiden oder oberhalb derselben einzu- 
dringen pflegen, lassen wir diese Frage vorläufig dahingestellt. In dem 
Embryosack eingetroffen, werden beide Spermien zwischen der Eizelle 
und dem Embryosackkern geordnet (Abb. 52). Dieses Präparat ist 
nach Lewrrzxys Methode gefärbt, durch welche gute Färbung der 
Plasmaelemente erzielt werden, aber nicht des Chromatinstoffes, der 
hier schwach grau erscheint. Dafür läßt aber diese Methode mit größter 
Klarheit feststellen, daß um die Spermien kein Plasma vorhanden ist; 
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sie liegen im Embryosackplasma ganz frei, ohne irgendeine feine Schicht 
eigenen aus dem Pollenkorn mitgebrachten Plasmas aufzuweisen. Bald 
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Abb. 48. Abb. 49. Abb. 50. 
Abb. 48. Vierkerniges Stadium des Embryosackes. — Abb. 49. Reifer Embryosack mit einer Anti- 
pode, die beiden anderen liegen in einer anderen Ebene. — Abb. 50. Zusammenfließen der Polkerne 
in einen Embryosackkern, a Anschmiegen der Kerne, b Verschmelzung der Kerne, c Verschmel- 
zung der Nukleolen, 4 Verschmolzene Polkerne. 





Abb. 51. Eintritt zweier Spermien in den Abb.52. Zwei Spermien zwischen der Eizelle und 
Embryosack. dem Embryosack. 


dringt eine Spermie in die Eizelle ein und berührt deren Kern (Abb. 53), 
worauf die Absorption der Spermie durch den Eizellenkern einsetzt 
(Abb. 54). Auch an diesen ebenfalls nach Lewitzky gefärbten zwei 
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Praparaten ist leicht ersichtlich, daB die Spermie einen nackten Kern, 
ohne irgendein Anzeichen von Plasma darstellt. Infolge dieser Ver- 
schmelzung entsteht der große Kern der befruchteten Eizelle, der mit 
zwei großen Nukleolen versehen ist. Währenddessen nähert sich die 
andere Spermie dem Embryosackkern (Abb. 55) und vereinigt sich mit 


I ha 


Abb. 53. Eine Spermie berührt den Eizellkern. Abb. 54. Der Eizellkern beginnt die Spermie zu 
absorbieren. 


ihm. Gelegentlich wird die Verschmelzung der Nukleolen im Embryo- 
sackkern verzögert, in diesem Falle ist bald nach der Befruchtung folgen- 
des Bild zu beobachten (Abb. 56): eine trübe Synergide, wo kein Inhalt 





Abb. 55. Die Befruchtung hat stattgefunden: | 
oy sida à, 


verschmolzen, im befruchteten Eizellkern sind 

zwei Nukleolen zu sehen, in dem mit dem 

zweiten männlichen Kern verschmolzenen 

Embryosackkern sind drei längliche Nukleolen Abb. 56. Die zweite Spermie ist dem 
zugegen. Embryosackkern nahe getreten. 


mehr zu unterscheiden ist, wie es nach der Befruchtung immer auftritt, 
dann der Kern der befruchteten Eizelle, in welchem die Nukleolen des 
weiblichen und des männlichen Kerns noch nicht verschmolzen sind, 
ferner der Embryosackkern, wo alle drei Nukleolen (der Nukleolus einer 
Spermie und die Nukleolen der beiden verschmolzenen Polkerne) frei 
liegen. 

Der Befruchtungsvorgang bei Melandrium album ist unsererseits 
vielfach beobachtet worden, er weist in seinem Verlauf eine merkwürdige 
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Regelmäßigkeit und Gleichförmigkeit auf. Doch sei hervorgehoben, — 
daß in einigen Fällen zwischen der Eizelle und dem Embryosackkern 

nicht zwei, sondern drei Elemente 
zu finden sind (Abb. 57), welche wir 
aber vorsichtshalber nicht als Sper- 
mien bezeichnen wollen, obgleich 
Pollenkörner mit drei Spermien 
mehrmals beschrieben worden sind. 
Vielmehr haben die Untersuchun- 
gen einer großen Anzahl befruch- 





Abb. 58. Drei nucleolenartige Gebilde im Abb.57. Drei spermienartige Elemente sind 
befruchteten Eizellkern. zwischen der Eizelle und dem Embryosackkern 
zu bemerken. 


teter Eizellen ergeben, daß darin bis- 
weilen drei nukleolenartige Gebilde 
zu beobachten sind (Abb. 58). 

Die Entwicklung des Embryos und 
des Endosperms. Die Teilung der 


Endoaperm 





Keim 








Abb. 59. Zweizelliger Keim. Abb. 60. Vierzelliger Keim. 
Endospermkerne beginnt früher als die der befruchteten Eizelle. In 
dieser wird erst dann die Größenzunahme eingeleitet, wenn die Teilung 

Planta Bd. 7. 3la 
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des Endosperms, mit seiner charakteristischen unregelmäßigen Ver- 
teilung der Kerne über den ganzen Embryosackinnenraum eingesetzt 
hat. Zuletzt teilt sich der Eizellkern, und es werden eine Embryo- und 
eine Suspensorzelle gebildet (Abb. 59). Die Endospermkerne fiillen die 
ganze freie .Endospermhéhlung aus. Zwei nächste Teilungen der be- 
fruchteten Eizelle erzeugen einen vierkernigen Embryo (Abb. 60). Der 
Embryo schreitet dann in seiner Teilung und Umgestaltung immer weiter 
fort, bis daraus eine neue Pflanze zur vollkommenen Entwicklung 
kommt ; damitist der Lebenszyklus von Melandrium album abgeschlossen. 

Nachdem nunmehr die zytologischen Vorgänge bei der Gametenbil- 
dung, der Befruchtung und der Embryobildung von Melandrium album in 
aller Ausführlichkeit untersucht und klargelegt worden sind, kann die 
Pflanze als besonders gutes Objekt für experimentelle Untersuchungen 
angesehen werden. Denn solche Untersuchungen bedürfen ja stets der 
Kontrolle durch die zytologische Beobachtung. So sollen die vorstehen- 
den Untersuchungen für die Verfasserin als Basis für Versuche, experi- 
mentell Geschlechtsveränderungen bei Melandrium zu erzielen, dienen. 


Zusammenfassung. 

1. Somatische Kerne der männlichen Pflanze von Melandrium album 
zeigen 24 Chromosomen, darunter zwei Heterochromosomen X und Y. 

2. Somatische Kerne der weiblichen Pflanze von Melandrium album 
zeigen 24 Chromosomen, darunter zwei gleiche Heterochromosomen X 
und X. 

3. Bei der Reduktionsteilung der männlichen Pflanzen unterscheidet 
sich in der heterotypen Platte ein Bivalent von allen anderen durch 
seine Größe und ist aus zwei ungleichen Elementen zusammengesetzt. 

4. Bei der Reduktionsteilung der weiblichen Pflanzen übertrifft in 
der heterotypen Platte ein Bivalent alle anderen an Größe, ist aber aus 
gleichen Elementen zusammengesetzt. 
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EINIGE BEMERKUNGEN ZUM PROBLEM DER TROPISMEN. 
Von 
N. CHOLODNY 
(Kiew). 
(Eingegangen am 2. Januar 1929.) 


I 


Zahlreiche in den letzten Jahren erschienene Untersuchungen haben 
uns verschiedenste Befunde erbracht, die dafür sprechen, daB sämtlichen 
Tropismen eine Wachstumsregulation durch sogenannte Wuchshormone 
zugrunde liegt. ,,Dariiber,“ sagt Stark (1928), „daß Wuchsstoffe beim 
Zustandekommen tropistischer Krümmungen eine maßgebende Rolle 
spielen, kann nach dem derzeitigen Stand der Forschung kein Zweifel 
mehr bestehen.‘ Somit scheint uns die ziemlich feste Grundlage schon 
vorzuliegen, worauf allmählich eine ,,hormonale Theorie von Tropismen“ 
aufzubauen ist. 

Bei dem gegenwärtigen Stand unserer Kenntnisse ist eine solche 
Theorie wohl nur als ein System von mehr oder weniger hypothetischen 
Annahmen denkbar, die mit sämtlichen bisher festgestellten Tatsachen 
so gut wie möglich übereinstimmen müssen. Der heuristische Wert sol- 
cher Hypothesen kann wohl kaum einem Zweifel unterliegen, und darin 
ist ihr ,,raison d’étre“ zu erblicken. 

Nun habe ich in einer Reihe von Arbeiten (CHOLODNY 1924—1928) 
den ersten Versuch gemacht, den Mechanismus der Orientierungsbewe- 
gungen bei den héheren Pflanzen aufzuklären, indem ich von der Grund- 
idee der maBgebenden Rolle von Wuchsstoffen ausging. Ahnliche An- 
sichten hat auch F. W. Wert (1927, 1928) neuerdings ausgesprochen. Es 
ist besonders zu betonen, daß wir beide ganz unabhängig voneinander zu 
völlig zusammenfallenden: Schlüssen gekommen sind. 

Zunächst möchte ich das in unseren Arbeiten vorgeschlagene hypo- 
thetische Schema hier nochmals in aller Kürze darlegen. 

In jedem orthotropen Organ (die plagiotropen lassen wir derzeit 
außer acht) scheidet ein bestimmter Teil durch innere Sekretion Wuchs- 
hormone oder Wuchsstoffe aus, die auf die Zellen der Streckungszone 
einwirken, indem sie deren Wachstum bei einigen Organen fördern, bei 
anderen dagegen hemmen. 

Unter normalen Umständen werden diese Stoffe in der Wachstums- 
zone mehr oder weniger gleichmäßig verteilt, weshalb das Organ gerade 
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wachst. Wenn nun auf dasselbe Organ irgendein Reiz einwirkt, wenn 
dieses z. B. aus der vertikalen Lage in die horizontale gebracht wird oder 
von verschiedenen Seiten ungleichmaBig beleuchtet ist usw., so wird da- 
durch eine ungleichmaBige Verteilung der Wuchshormone in der Wachs- 
tumszone verursacht. Wirkt z. B. auf die Avena-Koleoptile das Licht 
einseitig ein, so strömt das von der Spitze dieses Organs gebildete Wuchs- 
hormon vorzugsweise nach der beschatteten Flanke hin, und die Konzen- 
tration dieses Stoffes nimmt hier etwas zu; dementsprechend wird auch 
das Wachstum der hier befindlichen Zellen im Vergleich zu denjenigen 
der Lichtflanke etwas befördert, weshalb das Organ eine positive photo- 
tropische Krümmung bilden muß. 

Ebenfalls wirkt die Schwerkraft auf horizontal orientierte Stengel, 
Wurzeln oder Koleoptilen derart ein, daß das Wuchshormon vorwiegend 
nach der Unterflanke hin wandert. 

Der Unterschied in der Reaktion von positiv- und negativ-geotro- 
pischen Organen läßt sich nach den Untersuchungen des einen der ge- 
nannten Forscher (CHoLopny 1926, 1928) dadurch erklären, daß die 
Wachstumsgeschwindigkeit unter dem Einfluß des Wuchshormons bei 
den ersteren zu-, bei den letzteren dagegen abnimmt. 

Was die unmittelbare Ursache der ungleichmäßigen Verteilung der 
Wuchsstoffe anbelangt, so ist diese nach CHOLODNY und WENT in Pola- 
risationserscheinungen zu suchen. Es ist in der Tat bekannt, daß sowohl 
die Schwerkraft als auch die einseitige Beleuchtung zunächst eine elek- 
trische Polarisation von Pflanzenorganen hervorrufen. Es liegt wohl 
nahe, daß mit dieser physikalisch-chemischen Polarisation auch die phy- 
siologische zusammenhängt. 

Soviel über das Wesen unserer Hypothese. Wie wir sehen, vereinfacht 
sie unsere Vorstellungen über die Natur der Tropismen beträchtlich, in- 
dem sie die ziemlich unklaren und formalen Begriffe ‚Reiz‘, ,,Reiz- 
leitung‘‘ usw. durch viel genauere physikalisch-chemische Vorstellungen 
zu ersetzen strebt. Andererseits bringt sie die photo- und geotropischen 
Erscheinungen einander näher, insofern diese beiden in den Rahmen 
eines und desselben physiologischen Schemas gebracht werden können. 

Im letzten Jahre haben unsere Arbeiten und die darin ausgesproche- 
nen Ansichten mehrere Erwiderungen hervorgerufen. STARK (1928) be- 
tont, indem er meine im Biologischen Zentralblatt (1927) erschienene 
Abhandlung bespricht, daß es wünschenswert wäre, die Diskussion über 
die darin berührten Fragen ins Rollen zu bringen. Da ich nun mit STARK 
in diesem Punkt wohl völlig einverstanden bin, beabsichtige ich im vor- 
liegenden Artikel einige Bemerkungen.und Erwiderungen zu beurteilen, 
die von verschiedenen Verfassern in bezug auf die in unseren Arbeiten 
vorgeschlagene Auffassung des Mechanismus der Orientierungsbewe- 
gungen bei den Pflanzen ausgesprochen wurden. 
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IL. 

Am entschiedensten tritt gegen die „CHOLODNY-Wentsche Hypo- 
these‘ Ap. Bryer auf. In seiner umfangreichen Abhandlung „Beiträge 
zum Problem der Reizleitung‘‘ (1928) hat er einen ganzen Abschnitt 
(S. 393—415) der Kritik dieser Hypothese gewidmet, und ist zum Schluß 
gekommen, daß diese abzulehnen ist, da sie den Tatsachen nicht gerecht 
wird, welche BEYER durch seine eigenen Versuche festgestellt zu haben 
glaubt. Zugleich sollen diese in der genannten Arbeit beschriebenen 
Versuche die Richtigkeit der von STARK vertretenen Auffassung bewei- 
sen, daß bei der tropistischen Reizung besondere Stoffe oder Tropo- 
hormone entstehen. 

Wir wollen zunächst diese BEyeErschen Versuche betrachten, um zu 
sehen, ob sie wirklich unserer Hypothese widersprechen, und ob diese 
demzufolge abzulehnen ist. 

Um die Richtigkeit unserer Grundannahme zu prüfen, schlägt BEYER 
zwei Wege ein. Erstens will er die Frage untersuchen, ob diese Annahme 
mit den Erfahrungen übereinstimmt, welche über die Reizleitungsbahnen 
vorliegen. Zweitens stellt er einige Versuche an, um aufzuklären, ob eine 
Parallelität in der Regeneration der photo- bzw. geotropischen Reak- 
tionsfähigkeit und des Wuchsstoffes bei den dekapitierten Avena-Kole- 
optilen besteht. 

Was die erste Frage betrifft, so geht BEYER von den folgenden Über- 
legungen aus: 

Nach CHoLoDNY und WENT soll durch die photo- bzw. geotropische 
Induktion zunächst eine radiale Wanderung der Wuchsstoffe verursacht 
werden: wenn z.B. eine Avena-Koleoptile einseitig beleuchtet ist, so 
sollen sich diese Stoffe in Zellen der hinteren beschatteten Flanke an- 
häufen und hier auch basalwärts abstrémen; ist nun dieselbe Koleoptile 
oder irgendein anderes Organ aus der vertikalen Lage in die horizontale 
gebracht, so sollen die Wuchshormone sich ebenfalls vorwiegend in den 
Zellen der Unterflanke sammeln und in ihnen weiter diffundieren. So- 
mit sollen im ersten Fall ausschließlich die Zellen der Schattenflanke 
den „phototropischen Reiz‘, im zweiten ausschließlich die der unteren 
Flanke den ,,geotropischen Reiz‘ längs dem Organ leiten. 

In der Literatur sind in der Tat eine Reihe von experimentellen An- 
gaben zu finden, die die soeben angeführten Schlüsse zu bestätigen schei- 
nen. Es genügt, an die älteren Arbeiten von BoysEN-JENSEN (1910 bis 
1913) und an die neueren von Purpy (1921) und Snow (1924) zu erinnern. 

BEYER beginnt mit einer ausführlichen Kritik der Versuche BOYSEN- 
JENSENs und Purpys und kommt zum Schluß, daß diese nicht einwand- 
frei seien und daß deshalb auch die Lokalisierung der geotropischen und 
phototropischen Reizleitungsprozesse auf der unteren bzw. hinteren 


Flanke des Organs durch diese Versuche keineswegs nachgewiesen werden 
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könne. Obgleich die Beyersche Kritik meines Erachtens nicht recht 
überzeugend ist, werde ich mich nicht auf eine Besprechung dieses Teils 
seiner Arbeit einlassen: es muß wohl den genannten Verfassern über- 
lassen bleiben, sich selbst zu verteidigen. Es ist auch in Betracht zu 
ziehen, daß Beyer seine stärksten Argumente natürlich nicht aus 
der Kritik anderer Arbeiten, sondern aus eigenen Untersuchungen 
schöpft. Diese Untersuchungen müssen wir hier zunächst etwas ein- 
gehender beurteilen. 

Was den Geotropismus anbelangt, so beschränkt sich Beyer auf 
einige Versuche mit Avena-Koleoptilen. Diese Versuche stellte er nach 
der von ihm kritisierten Methode Boysen-JEnsens und Purpys an. Es 
wurden nämlich einseitige Quereinschnitte bei den Koleoptilen in einer 
bestimmten Entfernung von deren Spitzen gemacht und in diese Ein- 
schnitte Glimmerblättchen eingelegt. Dann wurden die Koleoptilen der- 
art in horizontale Lage gebracht, daß einige den Glimmer oben, andere 
dagegen unten hatten. Die Ergebnisse dieser Versuche sind in Tabelle 11 
von BEYER zusammengefaßt, woraus zu sehen sei, daß ‚überall die 
Pflanzen mit Glimmer unten geotropische Krümmungen ausgeführt 
haben“. 

Wenn man diese Tabelle nun aufmerksam durchmustert, so ist leicht 
zu sehen, daß deutliche Krümmungen (von 14° bis 36°) erst bei denjeni- 
gen Versuchen beobachtet wurden, welche 4—7°/, Stunden gedauert 
hatten. Die Pflanzen (mit Glimmer unten), welche nur 3—3!/, Stunden 
in horizontaler Lage verweilt hatten, zeigten durchschnittlich Krüm- 
mungen von 70°—8°. Es liegt wohl nahe, anzunehmen, daß die geotro- 
pische Reaktion bei den Koleoptilen mit Glimmer unten nicht durch die 
Leitung des Hormons (bzw. des Reizes) in der Oberflanke, sondern durch 
die Regeneration der physiologischen Spitze unterhalb des Einschnittes zu 
erklären ist. Denn RoTHERT (1893), Sönıne (1925) und Dok (1926) 
haben ja festgestellt, daß dieser Vorgang schon im Laufe von 21/, Stun- 
den nach der Operation merkbar wird. 

Bei den soeben beschriebenen Versuchen wurden die Ergebnisse durch 
den Einfluß des Traumatotropismus etwas gestört. Nun hat BEYER, um 
diese Störungen auszuschalten, eine Versuchsreihe derart angestellt, daß 
er nur Koleoptilen verwendete, bei denen die traumatotropische Krüm- 
mung nach einer bestimmten Zeit zurückgegangen war. In die horizon- 
tale Lage gebracht, zeigten solche Pflanzen immer eine gleich starke geo- 
tropische Reaktion: einen Unterschied zwischen den oben und unten ein- 
geschnittenen Pflanzen hat der Verfasser nicht feststellen können (siehe 
Tabelle 12 von BEYER). 

Aus diesen Versuchen sowie auch aus den vorigen zieht der Verfasser 
den Schluß, daß die Oberflanke der Koleoptile ,,zur Weiterleitung der Ge- 
samtspitzenwirkung‘‘ ebenso befähigt ist wie die Unterflanke. 
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Es leuchtet aber ein, daB die Pflanzen, die eine bestimmte Zeit nach 
der Operation vertikal stehen blieben, damit die traumatotropischen 
Krümmungen zurückgehen konnten, und dann noch für einige Stunden 
(3—9, nach BeyErs Tabelle) in horizontale Lage gebracht wurden, Zeit 
genug hatten, um die physiologische Spitze in der verletzten Zone völlig 
restituieren zu können. Deshalb mußten diese Pflanzen wohl eine gleich 
starke geotropische Reaktion auch in dem Fall aufweisen, wenn ihre 
Oberflanke gar nicht befähigt wurde, den von der morphologischen Spitze 
ausgehenden Reiz weiterzuleiten. 

Somit sehen wir, daß sich aus diesen Versuchen keine Schlüsse ziehen 
lassen, die man mit der CHoLopNy-WeEntschen Hypothese nicht in Über- 
einstimmung bringen könnte. 

Zum Schluß beruft sich BEYER noch auf meine Versuche mit gespalte- 
nen Hypokotylen von Lupinus (CHOLODNY 1927) und auf eigene ähn- 
liche Experimente mit Zea-Koleoptilen, wobei sich Gleiches ergab. 
Durch alle diese Versuche ist seiner Meinung nach der Nachweis er- 
bracht, daß die Oberflanke der genannten Organe ebenso befähigt ist, 
die Wuchsstoffe zu leiten, wie die Unterflanke. Nun liegt hier offenbar 
ein Mißverständnis vor. Es läßt sich wohl aus der Tatsache, daß isolierte 
Oberhälften von Hypokotylen bzw. Koleoptilen geotropische Krüm- 
mungen bilden können, keineswegs der Schluß ziehen, daß in unverletzten 
Organen entsprechende Flanken befähigt sind, die Wuchsstoffe bzw. den 
Reiz weiterzuleiten. Denn jede isolierte Hälfte hat ja auch ihre eigene 
Ober- und Unterflanke, und erst in dieser letzteren können unserer Vor- 
stellung nach wachstumsregulierende Stoffe auch in der Längsrichtung 
basalwärts unbehindert diffundieren. Aus den erwähnten Versuchen 
mit isolierten Hypokotyl- bzw. Koleoptilhälften ist nur der Schluß 
zu ziehen, daß Wuchshormone nicht nur in Unterhälften horizontal 
orientierter Pflanzenorgane sich bilden können, wie GRADMANN (1925) 
festgestellt zu haben glaubte, sondern auch in deren Unterhälften. 
Darüber, wo und wie diese Stoffe innerhalb der genannten Organe ge- 
leitet werden, sagen die Versuche mit gespaltenen Pflanzen überhaupt 
nichts aus. 

Nachdem nun BEYER auf diese Weise gegen unsere Hypothese, inso- 
fern sie den Geotropismus betrifft, Stellung genommen hat, geht er zum 
Phototropismus über. Auch hier wollen wir seine kritischen Bemerkun- 
gen über diesbezügliche Boysen-JEnsEnsche Versuche übergehen und 
nur seine eigenen Untersuchungen besprechen. 

Wie schon erwähnt, hat BOYSEN-JENSEN (1910—1913) den älteren 
Frrrissschen Angaben zuwider (FITTING 1907) gezeigt, daß die Reiz- 
leitung beim Phototropismus nur auf der Hinter- bzw. Schattenflanke der 
Avena-Koleoptile stattfindet. Nun kommt BEYER auf Grund seiner hier 
zu besprechenden Versuche abermals zum Schluß, daß die Ansicht 
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Frrrincs zu Recht besteht, und daß beide Koleoptilflanken sich an der 
Reizleitung beteiligen. 

Die Versuche, die BEYER für den besten Nachweis der Richtigkeit 
dieses Schlusses hält, wurden in folgender Weise angestellt!. Die Hafer- 
koleoptilen wurden wieder einseitig eingeschnitten, mit Glimmereinlage 
versehen, und dann von der entgegengesetzten Seite her oberhalb der 
Wunde beleuchtet. Um den phototropischen Reiz in diesem oberen 
Koleoptilteil zu lokalisieren, verdunkelte BEYER seine Versuchspflanzen 
mit Sand bis über die Operationsstelle hinaus. Die Kontrollpflanzen 
wurden gar nicht beleuchtet. 

Wenn wir nun die einschlägigen Versuchsprotokolle (115, 122, 133 
und 134) mit den sie illustrierenden Photographien durchmustern, so 
sehen wir, daB fast alle einseitig beleuchteten Koleoptilen in der Tat 
deutliche positive vhototropische Kriimmungen aufweisen, und daB bei 
sämtlichen verdunkelten Pflanzen traumatotropische Kriimmungen, die 
vom Licht abgekehrt waren, auftraten. 

Doch ist es leicht zu zeigen, daß in der Versuchsanordnung von BEYER 
ein wesentlicher methodologischer Fehler besteht, wodurch seine Ver- 
suchsergebnisse wohl auch völlig entwertet werden. 

Wie soeben gesagt, verdunkelte BEYER seine Pflanzen mit Sand. So- 
mit war oberhalb der Wundstelle eine Sandschicht vorhanden, die besten- 
falls einige Millimeter dick war. Im Laufe der Versuche, welche meist 5 
bis 6 Stunden dauerten, wuchsen wohl die Koleoptilen etwas weiter, wes- 
halb auch die Wundstelle nach der Sandoberfläche heranrückte. Natür- 
lich entsteht die Frage, ob diese dünne Sandschicht einen zuverlässigen 
Lichtschirm darstellte, und ob die unterhalb der Wunde liegenden Koleop- 
tilzellen wirklich phototropisch gar nicht gereizt wurden? 

Schon von vornherein ist zu erwarten, daß das Licht in den Sandetwas 
eindringen muß, denn dieser Stoff ist ja vorwiegend aus halbdurchsichti- 
gen Quarzkörnchen zusammengesetzt. Und in der Tat zeigen sowohl 
einfache Experimente als auch Beobachtungen in der Natur, daß der 
Sand in einer dünnen Schicht ziemlich durchsichtig ist. Dieser Schluß läßt 
sich z. B. aus folgendem Versuch ziehen, den ich mehrmals mit demselben 
Erfolg wiederholte. Einige isolierte Haferkeimlinge wurden mit feinem, 
reinem und trockenem Sand derart verschüttet, daß oberhalb ihrer 
Spitzen noch eine 2—3 mm dicke Sandschicht vorhanden war. Dann 
wurden die Gefäße mit verschütteten Pflanzen derart einseitig be- 
leuchtet, daß die Lichtintensität ungefähr dieselbe war wie in den oben 
erwähnten Versuchen BEYERs. Als Lichtquelle verwendete ich bei einigen 
Versuchen eine 50kerzige Glühlampe (in einem Abstand von etwa 
15 cm), bei anderen setzte ich die Pflanzen einseitigem Tageslicht aus. Es 


1 Andere Versuche von BEYER, die der Verfasser selbst für „nicht ganz ein- 
wandfrei‘ hält, wollen wir hier nicht heranziehen. 
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hat sich gezeigt, daB unter solchen Umständen die im Sand begrabenen 
Pflanzen nach einigen (5—6) Stunden merkbar griin werden, wobei die 
Chlorophyllbildung manchmal sogar in denjenigen Teilen des Keimlings 
beobachtet wird, welche sich 6—7 mm unterhalb der Sandoberfläche be- 
finden. Einige Pflanzen zeigten auch Anfangsstadien der phototropischen 
Krümmung, trotzdem sie bis zum Ende des Versuchs noch nicht aus dem 
Sand hervorgetreten waren. 

Was nun feuchten oder nassen Sand betrifft, so kann das Licht in sol- 
chen noch viel tiefer eindringen. Wie bekannt, enthalt der feuchteSand 
an den Ufern verschiedener Wasserbecken manchmal eine ziemlich man- 
nigfaltige Algenflora, weshalb seine oberste, einige Zentimeter dicke 
Schicht sogar grünlich gefärbt erscheint. 

Somit unterliegt es keinem Zweifel, daB die Koleoptilen bei den Ver- 
suchen BEYERs nicht nur oberhalb, sondern auch unterhalb des Ein- 
schnittes einseitig beleuchtet wurden. Wenn man nun noch in Betracht 
zieht, daß die in Rede stehenden Versuche meistens 5—6 Stunden dauer- 
ten, und daß während dieser Zeit unzweifelhaft die Regeneration der phy- 
siologischen Spitze stattfand, so ist es ohne weiteres klar, daß die BEYER- 
schen Versuchspflanzen auch in dem Fall phototropische Reaktion zeigen 
mußten, wenn die beschattete hintere Koleoptilflanke überhaupt gar 
nicht befähigt wurde, irgendeine Wirkung der morphologischen Spitze 
in die basale Region des Organs zu leiten. 

Letzten Endes sehen wir, daß die Versuche BEYERs, wodurch er die 
Richtigkeit der Frrrisaschen Ansichten über die Leitung des phototropi- 
schen Reizes bestätigt zu haben glaubte, gar keinen Beweis zugunsten 
dieser Ansichten erbringen. 

Ebensowenig erfolgreich sind auch andere Versuche BEYERs, die zei- 
gen sollten, daß zwischen der Regeneration des Wuchshormons und der 
Wiederherstellung der phototropischen Krümmungsfähigkeit bei den de- 
kapitierten Koleoptilen keine Parallelität besteht. Wenn wir die recht 
kurze Beschreibung dieser Versuche richtig verstanden haben, wurden 
sie in folgender Weise angestellt. Avena-Koleoptilen wurden dekapitiert 
und blieben eine bestimmte Zeit (100—390 Minuten) ruhig stehen. Wäh- 
rend dieser Zeit fand wohl die Regeneration der physiologischen Spitze 
und die Neubildung des Wuchshormons statt. Danach wurden die Ko- 
leoptilen in einem bestimmten Abstand vom apikalen Ende einseitig 
eingeschnitten und in die Einschnitte Glimmerblättchen eingelegt. Von 
den so behandelten Pflanzen wurden einige von der unverletzten Seite her 
beleuchtet, andere als Kontrollpflanzen ins Dunkel gebracht. Nach einer 
bestimmten Zeit (90—180 Minuten) wurde die Stärke der phototropischen 
Krümmungen bei der ersten Koleoptilengruppe und die der traumatischen 
bei der zweiten registriert. Es zeigte sich, daß die phototropischen Krüm- 
mungen stets beträchtlich stärker als die traumatischen ausfallen. 
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Nach Bevers Meinung sind solche Ergebnisse keineswegs mit der 
CHOLoDNY-WeEntschen Hypothese in Einklang zu bringen, welcher die 
Idee über die ungleichmäßige Verteilung der Wuchsstoffe zugrunde liegt. 
Denn ,,die traumatische Reaktion‘, sagt er, „ist sehr schwach, obwohl 
die intakte Flanke die gesamten, die verletzte gar keine Wuchsstoffe er- 
hält“. Hieraus kann man nach Bryer den Schluß ziehen, daß die 
Wuchsstoffmenge, die sich bei diesen Versuchen in den Koleoptilen bil- 
dete, überhaupt zu gering war, um bei ungleichmäßiger Verteilung eine 
stärkere Krümmung zu veranlassen. Somit sei auch die deutlich photo- 
tropische Reaktion, die während der gleichen Zeit an Versuchspflanzen 
zu beobachten war, nicht nach der ,, Wuchsstoffhypothese des Phototro- 
pismus“ zu erklären. 

Nun hat der Verfasser offenbar vergessen, daß ,,die ungleichmäßige 
Verteilung‘‘ der Wuchsstoffe bei seinen Versuchs- und Kontrollpflanzen 
nach der CHoLopny-Wentschen Hypothese keineswegs gleich sein 
konnte. Die Konzentration dieser Stoffe in den peripherischen Zellen 
der beschatteten Flanke von phototropisch gereizten Koleoptilen mußte 
wohl beträchtlich größer sein, als in denselben Zellen der Kontroll- 
pflanzen ; denn bei den ersteren erhielten diese Zellen unter dem Einfluß 
der einseitigen Beleuchtung ja den größten Teil der gesamten Wuchs- 
stoffmenge, die in die entsprechende Koleoptilzone von oben her eintrat 
(Went 1928), bei der letzteren mußte dagegen in dieser Beziehung kein 
Unterschied zwischen verschiedenen Zellen der unverletzten Flanke be- 
stehen. Somit ist es vom Standpunkt unserer Hypothese aus recht ver- 
ständlich, daß die phototropischen Krümmungen bei den Versuchen 
Beyers beträchtlich stärker als die traumatischen waren. 


Wir können uns auf diese wenigen kritischen Bemerkungen über die 
Bryersche Arbeit beschränken. Wie wir sehen, enthält sie keine Tat- 
sache und keine Erwägung, die unsere Hypothese erschüttern konnten. 
Ganz unbegründet ist auch der Schluß Bryzrs, daß durch seine Versuche 
die Ansicht Starks, welcher bekanntlich spezielle Reizstoffe oder Tropo- 
hormone für die Grundursache der Tropismen hält, als richtig erwiesen sei. 


III. 

Der andere Verfasser, E. BüNNING (1928) kritisiert zwar unsere Hypo- 
these in ihren Grundlagen nicht, doch zieht er aus seinen Untersuchungen 
einen Schluß, der unseren Ansichten und experimentellen Ergebnissen 
völlig widerspricht. Er sagt nämlich, daß ,,die Wurzelspitze keine Wuchs- 
stoffe bildet“. 

Es leuchtet ein, daß wir, wenn dem wirklich so ist, unsere Hypothese, 
wenigstens insofern sie die Wurzel betrifft, fallen lassen müssen. In die- 
sem Fall wäre die geotropische Reaktion dieses Organs wirklich durch die 
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Bildung von Geotropohormonen oder durch irgendeine andere Ursache 
zu erklären. 

Es sei bemerkt, daB ich in meiner letzten Abhandlung, die in dieser 
Zeitschrift fast gleichzeitig mit der in Rede stehenden Arbeit BÜNNINGS 
erschien, schon eine Reihe von neuen Tatsachen angeführt habe, die wohi 
kaum mit dem oben erwähnten Binnineschen Schluß in Einklang zu 
bringen sind (CHOLODNY 1928). Es ist mir gelungen, festzustellen, daß 
eine Zea-Wurzelspitze auf eine dekapitierte Avena-Koleoptile ganz ebenso 
einwirkt, wie eine Koleoptilspitze. Dies gilt sowohl für die photo- und 
geotropische Krümmungsfähigkeit als auch für die Wachstumsgeschwin- 
digkeit und schließlich für die Regeneration der physiologischen Spitze. 
Alle diese Tatsachen sprechen wohl ziemlich klar und eindeutig dafür, 
daß in der Wurzelspitze sich Wuchshormone bilden. Somit stellen schon 
diese Ergebnisse gewissermaßen eine Antwort auf die Binninesche 
Arbeit dar. Indem ich nun den Leser auf die zitierte Abhandlung ver- 
weise, beabsichtige ich hier nur diejenigen Versuche BUNNINGs zu be- 
sprechen, aus denen er den Schluß zieht, daß die Wurzelspitze keine 
Wuchsstoffe erzeugt. 

Es muß betont werden, daß BÜNNING meine Ergebnisse in betreff des 
Einflusses der Wurzelspitze auf das Wachstum dieses Organs im wesent- 
lichen bestätigt: abgesehen von einigen wenigen Ausnahmen konnte auch 
er die Beschleunigung des Wachstums nach der Dekapitation und die 
Hemmung nach dem Wiederansetzen der Spitze beobachten. Doch läßt 
sich nach BEYER aus dieser letzteren Tatsache keineswegs der Schluß 
ziehen, den ich seinerzeit gefolgert habe (CHOLODNY 1926). Denn ebenso 
wie die Spitze, sagt BÜNNING, wirkt auch jedes andere Stück der Wurzel. 
Um dies zu beweisen, führt er die Ergebnisse einiger Versuche mit Lu- 
pinus albus an, die mit vier verschieden behandelten Wurzelserien ange- 
stellt wurden: 1. normale, nicht dekapitierte Wurzeln, 2. nur dekapitierte, 
3. dekapitierte mit den auf die Schnittfläche aufgesetzten Wurzelspitzen, 
4. dekapitierte mit aufgesetzten 1 mm hohen Wurzelstücken, die in ver- 
schiedener Entfernung von der Spitze herausgeschnitten wurden. Nach 
bestimmten Zeiträumen (2, 5, 10 und 20 Stunden) wurde der Gesamtzu- 
wachs dieser Wurzeln gemessen. Die Ergebnisse sind in Tabelle 13 von 
Binnine zusammengestellt, aus der zu ersehen ist, daß den größten Zu- 
wachs die bloß dekapitierten Wurzeln zeigten, etwas geringer war der Zu- 
wachs der unverletzten Wurzeln, und der geringste wurde bei dekapi- 
tierten Wurzeln mit aufgesetzten Spitzen und Zylinderchen beobachtet. 
Nehmen wir z. B. an, daß der mittlere Zuwachs von unverletzten Wur- 
zeln pro ö Stunden gleich 100 war, so betrug der von bloß dekapitierten 
113, von dekapitierten mit aufgesetzten Spitzen 87 und von solchen 
mit Zylinderchen 83. Nach 10 Stunden waren die entsprechenden Zu- 
wachsgrößen: 100, 112, 76 und 80. Somit ist in der Tat zwischen den 














470 N. Cholodny: 


beiden letzteren Wurzelserien ein merkbarer Unterschied nicht zu be- 
obachten. 

Was diese Zahlen betrifft, so fällt hier zunächst in die Augen der zu 
geringe Zuwachs der Wurzeln mit aufgesetzten Spitzen und Zylinderchen. 
Bei meinen ähnlichen Versuchen mit Lupinus angustifolius (CHOLODNY 
1926) wurde derselbe Unterschied im Zuwachs pro 6—8 Stunden zwischen 
unverletzten und dekapitierten Wurzeln wie bei BüNNING beobachtet 
(12—13%); aber die dekapitierten mit aufgesetzten Wurzelspitzen 
zeigten bei mir immer einen Zuwachs, welcher etwas größer als der 
von unverletzten und etwas geringer als der von bloß dekapitierten war 
(106—107). 

Wenn wir nun in Betracht ziehen, daß die Bünniseschen Zahlen die 
Mittelwerte aus einer geringen Anzahl der Versuche darstellen (4 Ver- 
suche mit unverletzten und je 8 Versuche mit verschieden behandelten 
dekapitierten Wurzeln, also im ganzen nur 28 Pflanzen), so drängt sich 
natürlich die Annahme auf, daß die unerwartete starke Einwirkung der 
aufgesetzten Spitzen und Zylinderchen auf das Wachstum bloß ein 
scheinbares Ergebnis darstellt, das möglicherweise durch die Ungleich- 
artigkeit des Versuchsmaterials und der Versuchsbedingungen bei ver- 
schiedenen Versuchen zu erklären ist. 

Doch nehmen wir an, daß aufgesetzt Wurzelstücke wirklich ebenso 
wie auch Wurzelspitzen das Wachstum hemmen, wenn auch nicht so 
stark, wie es BÜNNING festgesteiit zu haben glaubt. Es entsteht dann 
die Frage, ob man hieraus schließen kann, daß Wurzelspitzen keine 
Wuchsstoffe ausscheiden? Ist es nicht richtiger, demgegenüber anzu- 
nehmen, daß nicht nur Wurzelspitzen, sondern auch andere Wurzelteile 
befähigt sind, solche Stoffe zu bilden ? 

Diese Annahme scheint zunächst nicht unwahrscheinlich. Denn wir 
wissen ja z. B., daß Zea-Koleoptilen auf gewissen Entwicklungsstadien 
nicht nur in ihren apikalen Zellen, sondern auch in sämtlichen anderen 
merkbare Mengen von Wuchsstoff enthalten (Moıssesewa 1928). Es 
ist natürlich zu fragen, ob man nicht auch bei Wurzeln manchmal eine 
solche Verteilung der Wuchshormone feststellen könnte? 

Um diese Frage zu lösen, habe ich einige orientierende Versuche aus- 
geführt. Aus meinen früheren Untersuchungen war mir bekannt, daß 
die dekapitierte Wurzel ein ziemlich launenhaftes und gegen Wuchs- 
stoffe wenig empfindliches Objekt ist. Deshalb habe ich meine ersten 
Versuche nicht mit Wurzeln, sondern mit Avena-Koleoptilen angestellt. 
Die Koleoptilen wurden in der in meiner letzen Arbeit (CHOLODNY 1928) 
ausführlich beschriebenen Weise vorbehandelt und auf 1,5—2 mm de- 
kapitiert. Danach teilte ich sie in drei Serien auf. Die erste wurde mit 
etwa 2 mm langen Zea-Wurzelspitzen versehen, die zweite erhielt zylin- 
drische Wurzelstücke, die aus der Wachstumszone derselben Wurzel un- 
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mittelbar neben der Spitze herausgeschnitten wurden ; die dritte bestand 
aus bloß dekapitierten Kontrollpflanzen. 

Bekanntlich geht der Wuchsstoff nur in basipetaler Richtung un- 
behindert über. Deswegen setzte ich die Wurzelstücke auf die Wund- 
fläche der dekapitierten Koleoptilen immer mit ihrem basalen Ende auf. 

Als Beispiel führe ich zwei Versuche mit Koleoptilen an. 


Versuch 1. 

30 dekapitierte Avena-Koleoptilen wurden in der soeben beschriebenen Weise 
in drei Serien zu je zehn Pflanzen aufgestellt. Die gesamte Länge der Koleoptilen 
der ersten Gruppe (mit aufgesetzten Zea-Wurzelspitzen) betrug 193,25 mm, die 
der zweiten (mit Zylinderchen) 190,0 mm und die der dritten (Kontrollpflanzen) 
193,5 mm. Nach 7 Stunden (t° = 18,0° C) zeigten die Koleoptilen der ersten 
Gruppe den Zuwachs (Mittelwert) 9,3% der ursprünglichen Länge, die der zweiten 
7,4% und die der dritten 7,2%. 

Versuch 2. 

Zehn dekapitierte Avena-Koleoptilen mit aufgesetzten Zea- Wurzelspitzen (die 
Gesamtlänge 211 mm), 10 mit Wurzelzylinderchen (205mm) und 5 Kontroll- 
koleoptilen (103 mm). Nach 8 Stunden wurde bei der ersten Gruppe der Zuwachs 
12%, bei der zweiten 9,5% und bei der dritten 9,2% beobachtet. 


Wie wir sehen, bestätigen diese Versuche zunächst den SchluB, den 
ich schon früher (CHOLODNY 1928) gezogen habe, nämlich daB die Wurzel- 
spitze das Wachstum der dekapitierten Avena-Koleoptilen beschleunigt. 
AuBerdem sprechen sie dafür, daB andere sogar unmittelbar hinter 
der Spitze liegende Wurzelteile nicht befähigt sind, einen solchen Ein- 
fluB auszuiiben: denn die dekapitierten Koleoptilen mit aufgesetzten 
Zylinderchen zeigten ja denselben Zuwachs wie unverletzte Kontroll- 
pflanzen. 

Wenn wir diese Ergebnisse berücksichtigen, so können wir erwarten, 
daß auch Versuche mit Wurzeln anders als bei BUNNING ausfallen müs- 
sen. Und wirklich habe ich mich schon bei meinen ersten Versuchen 
davon überzeugt, daß die Bünnmesschen Beobachtungen unrichtig 
waren. 

Diese Versuche stellte ich in folgender Weise an: Als Objekt dienten 
mir junge Keimlinge von Lupinus angustifolius, deren Wurzeln 3 bis 
4 cm lang waren. Nachdem ich zwei möglichst ganz gleichartige Keim- 
linge ausgewählt habe, dekapitierte ich ihre Wurzeln und brachte dann 
die Pflanzen in die feuchte Kammer, welche aus dünnem Spiegelglas auf- 
gebaut wurde. Hier wurden die Keimlinge in vertikaler Lage dicht neben- 
einander derart befestigt, daß ihre Wurzeln in Glasröhrchen eingefügt 
wurden. Es wurden Röhrchen gewählt, die etwas enger als der Wurzel- 
hals oder die Wurzel in ihrem basalen Teil, aber breiter als der apikale 


ı Sämtliche in dieser Arbeit beschriebenen Versuche wurden im Oktober 
und November 1928 angestellt. 
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wachsende Wurzelteil waren. Deshalb hielten sie die Keimlinge in ihrer 
urspringlichen Lage fest, und doch konnten die Wurzeln unbehindert 
weiter wachsen. 

Der Hauptvorteil dieser Befestigungsmethode besteht darin, daB die 
Wurzeln, welche bekanntlich in der feuchten Kammer starke Nutations- 
krümmungen zu bilden pflegen, in den Röhrchen von ihrer urspriing- 
lichen Lage nicht merkbar ablenken können, weshalb wohl auch die Mes- 
sungen viel an Genauigkeit gewinnen. 

Den Gesamtzuwachs der Wurzeln bestimmte ich ebenso wie Büx- 
NING mit dem Horizontal-Mikroskop. 

Es sei noch bemerkt, daß man bei diesen Versuchen, wie überhaupt 
bei sämtlichen derartigen Untersuchungen mit Wurzeln (CHoLODNY 
1924), dafür sorgen muß, daß diese schon von Anfang an in ihren Ge- 
weben einen reichlichen Wasservorrat haben. Deshalb brachte ich die 
Keimlinge, nachdem sie dekapitiert wurden, in Wasser, worin sie 5 bis 
10 Minuten liegen blieben. Doch darf in den Röhrchen zwischen dem 
Glas und der Wurzeloberfläche kein Wasser sein. Außerdem muß man 
auch darauf achten, daß aufgesetzte Wurzelspitzen und Zylinderchen der 
Wundfläche der dekapitierten Wurzel mit ihrer ganzen Basis eng an- 
liegen. 

Nachdem nun die Keimlinge in der feuchten Kammer 2 Stunden ver- 
weilt hatten, bestimmte ich den Gesamtzuwachs ihrer Wurzeln. Wenn 
es sich herausstellte, daß die Zuwachsgrößen recht verschieden waren, 
wählte ich ein neues Paar aus. Wenn aber in der Wachstumsgeschwindig- 
keit der beiden Wurzeln gar kein oder nur ein geringer Unterschied zu 
beobachten war, setzte ich der einen davon eine Wurzelspitze, der ande- 
ren ein Wurzelstück auf, welches unmittelbar hinter der Spitze oder etwas 
weiter herausgeschnitten wurde. Nach weiteren 2 Stunden wurde der 
Zuwachs abermals bestimmt. Danach dauerte der Versuch manchmal 
novh einige Stunden mit verschiedenen Modifikationen fort, die in den 


unten angeführten Versuchsprotokollen angegeben sind. 


Versuch 3. 

Zwei Keimlinge von Lupinus angustifolius wurden auf 2 mm dekapitiert und 
in der soeben beschriebenen Weise in der feuchten Kammer befestigt. Nach den 
zwei ersten Stunden zeigten die beiden Wurzeln einen Zuwachs von 15 Teil- 
strichen des Mikrometerokulars!. Dann erhielt die eine Wurzel die von einem 
neuen Keimling abgetragene 2 mm lange Wurzelspitze, die andere das zylindrische 
Wurzelstück, welches unmittelbar hinter der Spitze herausgeschnitten wurde. 
Nach weiteren 2 Stunden zeigte die erste Wurzel (mit der aufgesetzten Spitze) 
einen Zuwachs von 10, die letztere (mit dem Zylinderchen) von 18 Teilstrichen. 


ı Ein Teilstrich des Mikrometerokulars bei allen hier beschriebenen Ver- 
suchen gleich 0,05 mm. Die Temperatur des Versuchsraums schwankte zwischen 
16 und 18°C. 
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Noch nach 2 Stunden wurde bei den beiden Pflanzen abermals der gleiche Zu- 
wachs beobachtet: 26 Teilstriche. 

Zur gréBeren Anschaulichkeit stelle ich diese Ergebnisse in Tabelle 1 zusam- 
men. Hier sind in der ersten Spalte die Stunden angegeben; in der zweiten — der 
Stand der beiden dekapitierten Wurzeln, wobei 0 bedeutet, daß der Wurzel nichts 
aufgesetzt ist, +S oder +Z, daß sie die Spitze bzw. das Zylinderchen trägt, und 
das Anführungszeichen (,,), daß die Wurzeln noch dieselben Spitzen und Zylinder- 
chen tragen. In der dritten und vierten Spalte ist der Zuwachs in Teilstrichen des 
Mikrometerokulars angegeben. 


























Tabelle 1. 
Stand der Zuwachs der Wurzeln 
Stunden Werke * > = 

I-0 

1-2 1-0 15 15 
I+S 

3—4 II+Z 10 18 

5-6 In 26 26 

ni L+ 
Versuch 4. 


Die Wurzeln sind auf 1,8 mm dekapitiert. Die Versuchsergebnisse sind in 
Tabelle 2 zusammengestellt. 























Tabelle 2. 
Zuwachs der Wurzeln 
Stand der 
Stunden Wurzeln I Il 
I-0 
1-2 =. 20 21 
I+S 
3-4 IT 4Z 15 22 
Versuch 5. 


Länge der dekapitierten Wurzelspitzen 1,5 mm. Das Wurzelstück Z ist aus 
dem mittleren Teil der Wachstumszone herausgeschnitten. 

















Tabelle 3. 
Dons Stand der Zuwachs der Wurzeln 
Wurzeln I u 
I-0 
1-2 1-0 20 23 
I+Z 
= 1 
3-4 48 20 7 
5-6 In 20 26 
IT ,, 
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Versuch 6. 

Länge der dekapitierten Wurzelspitzen 1,8 mm. Das Wurzelstück Z ist wie 

im vorigen Versuch aus dem mittleren Teil der wachsenden Zone herausgeschnitten. 





























Tabelle 4. 
Zuwachs der Wurzeln 
Stund Stand der 
Wurzeln I Il 
I-0 
1-2 1-0 20 22 
I+Z 
3-4 +8 20 15 
5-6 In 20 20 
u > 
I+8 > 
7-8 42 21 24 
Versuch 7. 


Lange der dekapitierten Wurzelspitzen 2 mm. Das Zylinderchen ist unmittel- 
bar hinter der Spitze herausgeschnitten. 

















Tabelle 5. 
Zuwachs der Wurzeln 
Stand der 
Stauden Wurzeln I fl 
I-0 
1-2 11-0 24 20 
I+S 
3—4 4+Z 19 30 
5-6 In 25 24 
IT ,, 











Aus diesen wenigen Versuchen lassen sich schon völlig bestimmte 
Schlüsse ziehen. Zunächst sehen wir, daß nur aufgesetzte Wurzelspitzen 
immer das Wachstum der dekapitierten Wurzeln merkbar hemmen; 
andere Wurzelteile bewirken das niemals. Eine Wachstumsbeschleuni- 
gung, die bei Wurzeln mit aufgesetzten Zylinderchen manchmal zu 
beobachten war (wie z. B. bei Versuch 7), kann kaum in Zusammenhang 
mit der Einwirkung dieser Wurzelstücke auf dekapitierte Wurzeln ge- 
bracht werden, denn sie stellt ja eine unregelmäßige und ziemlich seltene 
Erscheinung dar. 

Somit können wir die Angabe Bünnınss, daß ‚ebenso wie die Spitze 
auch jedes andere Stück der Wurzel wirkt‘, keineswegs für richtig an- 
erkennen. Worauf solch ein Auseinandergehen unserer Ergebnisse be- 
ruht, lasse ich dahingestellt. Wie schon erwähnt, kann man nur ver- 
muten, daß Bünnıne seine in Tabelle 13 zusammengestellten und im Text 
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leider nur mit einigen kurzen Worten beschriebenen Versuche zu verschie- 
denen Zeiten und nicht mit ganz gleichartigem Material anstellte. 

Jedenfalls sind wir, wenn BUNNING sagt, „daß CHOLODNY aus seinen 
richtigen Beobachtungen einen falschen Schluß gezogen hat‘, jetzt berech- 
tigt, zu erwidern, daß BÜNNING aus seinen unrichtigen Beobachtungen 
einen falschen Schluß gezogen hat. 

Aus meinen oben angeführten Versuchen kann man weiter ersehen, 
daß die der dekapitierten Wurzel aufgesetzte Wurzelspitze auf diese 
nur eine sehr kurze Zeit (Maximum 2 Stunden) wachstumshemmend ein- 
wirkt. Möglicherweise ist diese Tatsache dadurch zu erklären, daß in der 
isolierten Wurzelspitze, die von zarten Meristemzellen aufgebaut wird, 
mit der Zeit einige Änderungen stattfinden. Man darf aber nicht außer 
acht lassen, daß die dekapitierte Wurzel sich ebenfalls mit der Zeit ändert: 
sie scheint allmählich immer weniger empfindlich gegen die von der 
Wurzelspitze ausgeschiedenen Wuchsstoffe zu werden, und schließlich 
etwa 6 Stunden nach der Dekapitation reagiert sie auf diese Stoffe gar 
nicht mehr (siehe Versuch 6). 

Wenn man nun in Betracht zieht, daß BÜNNING eine deutliche Wachs- 
tumshemmung bei den dekapitierten Wurzeln mit aufgesetzten Spitzen 
und Zylinderchen sogar noch 20 Stunden nach der Dekapitation fest- 
stellen konnte, so kann man kaum daran zweifeln, daß diese Erscheinung 
mit der physiologischen Einwirkung von aufgesetzten Wurzelstücken 
bzw. Spitzen gar nichts zu tun hatte. 

Bevor ich dieses Kapitel abschließe, möchte ich noch einige Worte über 
diejenigen Versuche BÜNNINGs sagen, aus denen der Verfasser den 
Schluß zieht, daß die Wurzeln thigmotropische Krümmungen ausführen 
können. Indem Binnine die Wurzelspitzen der Keimlinge von Vicia 
faba, Lupinus albus und Pisum sativum sich mit einer Holzplatte ein- 
seitig berühren lieB und durch entsprechende Bewegung dieser Platte 
eine Reizung vornahm, konnte er bei den Wurzeln einige Stunden später 
deutliche negative Kriimmungen wahrnehmen (bis zu 45°). Diese Kriim- 
mungen stellen nach BÜNNING eine thigmotropische Reaktion dar. 

AnläBlich dieser Versuche muB ich hier an meine älteren Unter- 
suchungen erinnern. Schon vor 22 Jahren habe ich negative Kriim- 
mungen beschrieben, die man bei den Wurzeln von Lupinus albus beob- 
achten kann, wenn auf deren Spitzen kleine mit Wasser benetzte Holz- 
stückchen angebracht werden (CHoLODNY 1906). Bei meinen Versuchen 
zeigten solche Wurzeln manchmal sogar stärkere Kriimmungen als bei 
Btnninc (90°—100° pro 6 Stunden). Wenn ich nun den Wurzeln anstatt 
Holzstückchen Deckglassplitter ebenso mit Wasser anklebte, so konnte 
ich gar keine Krümmungen beobachten. 

Weiter hat sich herausgestellt, daß Holzstückchen, die vorher in 
schwacher Salzsäure ausgelaugt und dann mit destilliertem Wasser sorg- 

Planta Bd. 7. 32 
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faltig gespült wurden, ebenfalls gar keine oder kaum merkbare Reaktion 
hervorrufen. Hieraus ließ sich natürlich der Schluß ziehen, daß negative 
Krümmungen, welche die Wurzeln mit nicht ausgelaugten Holzstück- 
chen zeigten, nicht thigmotropisch, sondern chemotropisch waren. 

In derselben Arbeit habe ich auch eine Reihe von Versuchen beschrie- 
ben, wodurch ich die Frage zu lösen suchte, ob die Wurzeln wirklich 
thigmotropische Krümmungen ausführen können. Es zeigte sich, daß 
einfacher Kontakt mit Glas, wenn dieses sogar ziemlich fest der Wurzel- 
spitze einseitig angedrückt ist, keine tropistische Reaktion hervorruft. 
Letzten Endes bin ich zu dem Schluß gekommen, daß Prerrer (1904) 
wohl Recht hatte, als er seinerzeit schrieb, daß , die Wurzelspitze keine 
thigmotropische Sensibilität zu besitzen scheint‘. 

Wenn man alle diese älteren Ergebnisse berücksichtigt, so kann man 
wohl fragen, ob durch die Versuche Bünnısss wirklich der Nachweis er- 
bracht ist, daß die Wurzeln echte thigmotropische Krümmungen aus- 
führen können? Ich glaube, daß dem nicht so ist, und daß die von Bün- 
NING beobachteten Krümmungen vielmehr traumatotropisch oder che- 
motropisch gewesen sein können. 

IV. 

Zum Schluß wollen wir noch in aller Kürze einige kritische Bemer- 
kungen betrachten, die P. STARK (1928) in der Besprechung meiner Ar- 
beit „Wuchshormone und Tropismen bei den Pflanzen‘ (CHoLopNY 
1927) ausgesprochen hat. Wie schon mehrmals erwähnt wurde, vertritt 
dieser Verfasser die Ansicht, daß bei verschiedenen Tropismen spezielle 
Reizstoffe eine maßgebende Rolle spielen, die sich unter dem Einfluß ent- 
sprechender Reize bilden, und für die ich vor einigen Jahren den Namen 
„TIropohormone“ vorgeschlagen habe. Deshalb sind natürlich sämtliche 
Bemerkungen Starks um dieses Problem herum konzentriert. 

Zunächst stellt STARK einige interessante Erwägungen anläßlich des- 
jenigen hypothetischen Schemas an, durch das ich in der soeben zitierten 
Arbeit die Ergebnisse der bekannten GRADMANNschen Versuche mit ge- 
spaltenen Stengeln von Labiatae und Scrophulariaceae (GRADMANN 1925) 
zu erklären suchte. Gerade aus diesen Versuchen läßt sich nach GRAD- 
MANN und STARK der Schluß ziehen, daß bei den geotropischen Krüm- 
mungen spezielle Reizstoffe mitspielen, die ihrer Meinung nach sich nur 
in der Unterhälfte des horizontal orientierten Stengels, wahrscheinlich in 
dessen Stärkescheide, bilden können. 

Nun habe ich die Meinung ausgesprochen, daß man die GRADMANN- 
schen Ergebnisse auch ohne die oben erwähnte Annahme durch die Wech- 
selwirkung von normalen Wuchsstoffen und von Wundhormonen er- 
klären könne. Darauf erwidert STARK ganz richtig, daß die Menge der 
Wundstoffe in beiden Spalthälften (Ober- und Unterhälfte) gleich sei. 
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Nur die Art, wie sie sich mit den Wuchsstoffen vermischen, miisse in bei- 
den Fällen verschieden sein. Somit sei nicht einzusehen, warum die bei- 
den Spalthälften auf das Wachstum des zwischen diesen eingespannten 
Stengelstücks verschieden einwirken sollten. 

Ich muß zugeben, daß mein Gedankengang wirklich nicht so ganz 
einleuchtend scheinen konnte, weil ich mein Schema, das ich freilich nur 
als die eine von verschiedenen möglichen Erklärungen betrachtete, nicht 
ausführlich genug entwickelt habe. ‘ 

Es muB aber betont werden, daB der Schwerpunkt der von mir vor- 
geschlagenen Erklarung nicht in der Frage nach der Menge der Wuchs- 
und Wundstoffe, sondern in der nach der Art und Weise ihrer Gegenwir- 
kung liegt. Denn es ist ja recht möglich, daß Wuchsstoffe, indem sie sich 
mit Wundhormonen vermischen, schon in entsprechenden Spalthälften 
„neutralisiert‘‘ werden und ihre Aktivität einbüßen. Wenn dies der Fall 
ist, so muß offenbar ausschlaggebend sein, daß Wuchsstoffe sich in der 
Oberhälfte unter dem Einfluß der Schwerkraft vorwiegend neben der 
Wundfläche anhäufen, wo die Konzentration der Wundhormore größer 
als irgendwo anders ist, und daß in der Unterhälfte im Gegenteil die- 
selben Stoffe sich in den Zellen der unverletzten unteren Flanke ansam- 
meln, wo Wundhormone gar nicht vorhanden sind. Somit müssen wohl 
die beiden Seiten des median ungespaltenen Internodiums verschiedene 
Mengen von Wuchshormon erhalten und dementsprechend auch un- 
gleichen Zuwachs zeigen. 

Weiterhin geht STARK zu den Versuchen mit Spalthälften der Hypo- 
kotyle von Lupinus über. Nach GRADMANN reagieren solche Hälften 
auf die geotropische Induktion erst in dem Fall, wenn sie ihrer Lage 
nach der unteren Hälfte eines horizontal orientierten Stengels entspre- 
chen. Darin sehen sowohl GRADMANN als auch STARK ein neues Argu- 
ment zugunsten der Ansicht, daß die geotropische Reaktion durch spe- 
zielle Reizstoffe verursacht wird, die nur in der unteren Hälfte des Organs 
gebildet werden sollen. 

Nun ist es mir gelungen, zu zeigen, daß Oberhälften ebenso normale 
geotropische Krümmungen ausführen können, wenn auch viel später, wie 
Unterhälften, wobei ich diese Verspätung abermals durch Gegenwirkung 
von Wuchs- und Wundstoffen erklärte. Dafür sprechen meiner Meinung 
nach Versuche mit Hypokotylhälften, denen die Epidermis abgeschabt 
wurde. Es hat sich herausgestellt, daß solche verletzte Spalthälften auf 
den geotropischen Reiz immer mit beträchtlicher Verspätung reagierten, 
unabhängig davon, wie sie orientiert wurden: als Ober- oder als Unter- 
hälften. 

STARK weist darauf hin, daß man meine Ergebnisse mit denen von 
GRADMANN in Übereinstimmung bringen kann, wenn man annimmt, daß 
auch die Seitenwände der Zellen der Stärkescheide in gewissem Maße 
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geotropisch reizbar sind. Leider sagt er nichts dariiber, wie man die 
Hemmung der geotropischen Reaktion bei den verletzten Unterhälften 
(mit abgeschabter Epidermis) von diesem Standpunkt aus erklären 
kénne. Es waren ja bei diesen Hypokotylhälften die Zellen der Starke- 
scheide gar nicht verletzt, und die Menge der geotropischen Reizstoffe 
mußte bei ihnen nach der Hypothese GRADMANNS gewiß viel größer als 
bei Oberhälften sein. 

Den nächsten Weg, um der Lösung des ganzen Problems etwas näher 
zu kommen, sieht STARK in der Analyse des Wachstums der isolierten 
Ober- und Unterhälften. Indem er sich auf einige ältere und neuere Ar- 
beiten beruft (CoreLann 1900, Jost 1924, U. WeBer 1926), spricht er 
die Meinung aus, daß die Ergebnisse dieser Verfasser meinen Ansichten 
widersprechen. Sie sollen nach Stark darauf hindeuten, daß durch den 
Geotropismus entweder „das mittlere Wachstum‘‘ des Organs beschleu- 
nigt wird, wie die Versuche der zwei erstgenannten Verfassern zeigen, 
oder wenigstens eine Beschleunigung des Wachstums der isolierten Un- 
terhälften hervorgerufen wird, wie es WEBER an gespaltenen Hordeum- 
Koleoptilen feststellen konnte. 

Was die Jostsche Arbeit betrifft, so ist es wohl nur ein Mißverständ- 
nis, wenn STARK daraus ein Argument gegen meine Ansichten entnehmen 
zu können glaubt. Zwar hat Jost festgestellt, daß die Flanken eines 
horizontal orientierten Knotens verschiedener Gramineen, somit auch 
dessen mittlere Linie oder Achse einen merkbaren Zuwachs aufweisen, 
doch ist hieraus keineswegs der Schluß zu ziehen, daß auch der mittlere 
Zuwachs des ganzen Organs in horizontaler Lage größer als in vertikaler 
ist. In den Versuchen Josts finden wir überhaupt keine Angaben über 
das Wachstum von vertikal orientierten Knoten. Und doch könnten nur 
solche Angaben, zusammengestellt mit entsprechenden Angaben über 
den Zuwachs von horizontal orientierten Knoten, eine Aufklärung darüber 
bringen, ob hier wirklich eine Wachstumsbeschleunigung unter dem Ein- 
fluß des Geotropismus stattfindet oder nicht. 

In der Abhandlung Weskss finden wir nicht nur keine Angaben über 
die Wachstumsbeschleunigung bei unverletzten Koleoptilen unter dem 
Einfluß des Geotropismus, sondern der Verfasser weist im Gegenteil so- 
gar darauf hin, daß die geotropische Krümmung bei diesem Organ mit 
einer Abnahme des Wachstums parallel geht (WEBER 1926, S. 84—86). 
Nebenbei sei bemerkt, daß vom Standpunkt unserer Hypothese aus eine 
Hemmung des Wachstums durch den Geotropismus ebensowenig wahr- 
scheinlich ist wie dessen Beschleunigung, weshalb es wohl interessant 
wäre, die WeBERschen Ergebnisse nachzuprüfen. 

Was nun isolierte Unterhälften der Koleoptilen anbelangt, so konnte 
WEBER feststellen, daß solche Hälften in der Tat eine Wachtumsbeschleu- 
nigung zeigen (WEBER, S. 87, Tabelle 17). Es sei bemerkt, daß auch bei 
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anderen Pflanzenorganen analoge Erscheinungen schon mehrmals fest- 
gestellt wurden. CoPELAND (1900) beobachtete sie bei Stengeln verschie- 
dener Pflanzen, SCHTSCHERBAK (1910) bei Hypckotylen von Lupinus 
albus. Doch darf man nicht vergessen, daB bei allen diesbeziiglichen 
Untersuchungen isolierte Unterhalften eine Wachstumsbeschleunigung 
nur im Vergleich zu anderen, vertikal orientierten Halften desselben Or- 
gans zeigten. Das intakte ungespaltene Organ wächst immer schneller 
als seine eigenen isolierten Hälften, unabhängig davon, wie diese letzteren 
orientiert sind. . 

Was den Unterschied in der Wachstumsgeschwindigkeit verschieden 
orientierter isolierter Hälften betrifft, so drängt sich natürlich die Frage 
auf, ob man nicht auch hier die Ursache dieser Erscheinung in einer un- 
gleichartigen Verteilung der Hormon-Antagonisten (Wuchs- und Wund- 
stoff) suchen darf. Denn geht man von der CHOoLODnyY-Wentschen Hypo- 
these aus, so ist wohl anzunehmen, daß in einer isolierten Hälfte, die mit 
ihrer Spaltfläche nach oben gekehrt ist, das Wuchshormon den größten 
Effekt erzeugen muß, da es sich hier fortwährend in den Zellen der Rinde 
und der Epidermis anhäuft, welche mehr als alle anderen Zellen derselben 
Hälfte von der Wundfläche entfernt sind. Wenn man nun in Betracht 
zieht, daß bei einer vertikal orientierten isolierten Hälfte Wuchs- und 
Wundstoffe sich leichter vermischen können, so kann man sich nicht dar- 
über wundern, daß diese Hälften auch eine geringere Wachstumsge- 
schwindigkeit zeigen. 

Alle diese Erwägungen sind wohl mehr oder weniger hypothetisch, 
und ich führe sie hier nur deswegen an, weil sie zeigen, daß man die Ver- 
suchsergebnisse, auf die sich STARK beruft, keineswegs für eindeutig hal- 
ten darf, und daß diese Ergebnisse auch mit meinen Ansichten über die 
Natur der Tropismen in Übereinstimmung gebracht werden können. 
Außerdem ergibt sich aus diesen Erwägungen, daß es überhaupt kaum 
möglich ist, durch Versuche mit gespaltenen Pflanzenorganen und durch 
die Analyse des Wachstums der Spalthälften die Frage eindeutig zu 
lösen, ob die Wachstumsgeschwindigkeit eines intakten Organs unter 
dem Einfluß der geotropischen Induktion zunimmt. Somit kann man 
auch auf diesem Wege der Lösung des Grundproblems nicht näherkommen, 
was eigentlich den tropistischen Bewegungen zugrunde liegt: die Bildung 
von Tropohormonen oder nur die ungleiche Verteilung des vorhandenen 
normalen Wuchshormons zwischen verschiedenen Teilen des Organs? Man 
muß offenbar einen anderen kürzeren Weg finden, und dieser Weg ist 
meines Erachtens der, daß man das Wachstum von horizontal und ver- 
tikal orientierten intakten Organen eingehend miteinander vergleicht. Die 
von mir zu diesem Zwecke angestellten Versuche, die ich in nächster Zeit 
an einer anderen Stelle zu beschreiben hoffe, haben gezeigt, daß die An- 
sichten von GRADMANN und STARK nicht zu Recht bestehen. 
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Wenn wir nun auf all das auf den vorigen Seiten Gesagte zuriick- 
blicken, so können wir einen Schluß ziehen, welcher fiir die ,, CHoLoDNY- 
Wentsche Hypothese‘ ziemlich günstig ist. Die Versuche, zu beweisen, 
daß sie im ganzen oder wenigstens in einigen ihrer Teile den Tatsachen 
nicht gerecht wird, müssen wir zunächst als nicht geglückt ansehen. Ist 
dem so, so können wir uns auch weiterhin dieser Hypothese bedienen, als 
eines Baugerüstes, wie ein solches jedes ungelöste wissenschaftliche Pro- 
blem mit einem dichten Netz von provisorischen Aufbauten zu umgeben 
pflegt. Ob nun unser ,,Baugeriist“ einige richtige Annahmen enthält, die 
auch in der künftigen vollständig abgeschlossenen Theorie der Tropismen 
ihren Platz finden können, das werden wohl weitere Untersuchungen 


zeigen. 
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Zusammenfassung. 

1. Negative geotropische Krümmungen, welche Beyer (1928) bei 
horizontal orientierten Hafer-Koleoptilen beobachtete, wenn der Zusam- 
menhang zwischen Spitze und Stumpf unterbrochen wurde, sind durch 
die physiologische Regeneration zu erklären, die unterhalb (basalwärts) 
der Wundfläche stattfand. 

2. Phototropische Krümmungen, die bei den Beyerschen Versuchen 
die einseitig eingeschnittenen Avena-Koleoptilen zeigten, nachdem sie 
mit Sand bis über die Operationsstelle hinaus verschüttet und dann von 
der unverletzten Seite her beleuchtet wurden, sind unzweifelhaft da- 
durch zu erklären, daß das Licht auf die Koleoptilen unterhalb der 
Wunde einwirkte ; denn der Sand in einer dünnen Schicht ist durchsichtig 
genug. 

3. Alle diese Versuche sowie auch diejenigen, durch welche Beyer den 
Nachweis zu erbringen glaubte, daß zwischen der Regeneration des 
Wuchsstoffes und der phototropischen Krümmungsfähigkeit keine Paral- 
lelität bestehe, besagen nichts gegen die ‚CHoLopxy-Wentsche Hypo- 
these“ der Tropismen. 

4. Die Beobachtungen, aus denen BÜNNING (1928) den Schluß gezogen 
hat, daB die Wurzelspitze keine Wuchsstoffe bilde, sind unrichtig. 
Die in dieser Arbeit beschriebenen Versuche zeigen, daB nur die Wurzel- 
spitze das Wachstum der dekapitierten Wurzel hemmt und das der 
Koleoptile im Gegenteil beschleunigt: kein anderes Wurzelstiick ist be- 
fahigt, solche Erscheinungen hervorzurufen. 

5. Negative Krümmungen, die BÜNNING bei den Wurzeln verschiede- 
ner Pflanzen beobachtete, deren Spitzen durch Bewegungen einer sie be- 
rührenden Holzplatte gereizt wurden, konnten traumato- oder chemo- 
tropisch sein. Den Thigmotropismus scheinen die Wurzeln überhaupt 
nicht zu zeigen. 

6. Stark (1928) versuchte zu zeigen, daß die Ergebnisse meiner Ver- 
suche mit gespaltenen Lupinus-Hypokotylen mit der Annahme über die 
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Bildung geotropischer Reizstoffe in Ubereinstimmung gebracht werden 
können. Doch ist von diesem Standpunkt aus die Hemmung der geo- 
tropischen Reaktion bei den isolierten Unterhälften mit abgeschabter 
Epidermis keineswegs zu erklären. 

7. Die Frage, ob unter der Wirkung tropistischer Reize spezielle Reiz- 
stoffe gebildet werden, ist überhaupt durch Versuche mit gespaltenen 
Pflanzen nicht zu lösen. Man muß sich wohl zu diesem Zweck nur in- 
takter Organe bedienen, um die Komplikationen zu vermeiden, die durch 
die Bildung von Wundhormonen hervorgerufen werden. 





« 
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KARYOLOGISCHE STUDIEN UBER DIE FAMILIE DER 
DIPSACACEAE. 


Von 
N. KacHIDzE. 
Mit 58 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 30. Dezember 1928.) 


Auf Grund einer Anzahl vergleichend karyologischer Untersuchungen 
ist DELAUNAY zu der Erkenntnis gelangt, daß ,,Arten, die zu einer natür- 
lichen, ihrem Umfang nach mehr oder weniger der Gattung der Floristen 
entsprechenden Gruppe angehören, karyologisch immer eintypisch sind, 
d.h. es sind dieselben durch Chromosomensätze charakterisiert, die, 
wenngleich nicht gerade identisch, doch sehr ähnlich sind; während die 
zu verschiedenen, zwar benachbarten und ganz nahestehenden Gruppen 
gehörigen Arten, karyologisch zu verschiedenen Typen gehören‘, und 
umgekehrt: ,,wenn die betreffenden Arten karyologisch eintypisch sind, 
so passen sie in ein und dieselbe natürliche Gruppe hinein; falls sie aber 
karyologisch zu verschiedenen Typen gehören, so dürfen dieselben auch 
zu verschiedenen Gruppen gestellt werden“ (DELAUNAY 3). Für die 
Bezeichnung einer systematischen Einheit, die eine Gruppe karyologisch 
eintypischer Arten umfaßt, hat DELAUNAY den Termin ,,Karyotyp‘ 
(2 und 3) vorgeschlagen. Dieser Konzeption ist eine große Bedeutung 
beizumessen, weil uns hiermit ein Kriterium geboten wird, um ein ein- 
heitliches Pflanzensystem aufzustellen und den taxonomischen Wert 
einer morphologischen Einheit ermitteln zu können. Vom Standpunkte 
der Chromosomentheorie der Vererbung aus erscheint solch ein System 
eben am meisten natürlich. So wichtig diese Konzeption aber auch ist, 
so ist sie doch bislang weitaus noch nicht genügend ausgearbeitet, und, 
was die Hauptsache ist, es fehlt uns vorderhand ein genaues Kriterium, 
um verschiedene Grade der eintypischen Beschaffenheit der Chromo- 
somenzusammensetzung der Kerne zu bewerten. 

Das kann nun allerdings erst auf Grund möglichst zahlreicher Unter- 
suchungen an vielen, durch verschiedene Grade morphologischer Diffe- 
renzierung gekennzeichneten systematischen Gruppen geschehen. 

Demzufolge erschien es mir von Bedeutung, eine kleine Familie im 
ganzen in meiner Untersuchung zu erfassen und innerhalb ihrer alle 
karyologischen Beziehungsverhältnisse klarzulegen. 
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Die Familie Dipsacaceae ist durch zehn Gattungen vertreten; ihren 
auBeren Merkmalen nach stehen einige davon einander sehr nahe, wie 
z. B. Knautia und Succisa, Scabiosa und Callistemma. Die anderen 
Gattungen, wie Morina, Triplostegia, sind dagegen scharf abgesondert. 
In bezug auf ihre Karyologie sind die Dipsacaceen wenig erforscht ; Ta- 
HARA (nach TISCHLER 21) hat fiir Scabiosa japonica als haploide Chromo- 
somenzahl acht gefunden. Rısse (15 und 22) gibt für 21 Arten dieser 
Familie die haploide Chromosomenzahl acht an. AuBerdem weist 
TISCHLER (23) darauf hin, daß dieselbe Chromosomenzahl acht von Rısse 
insgesamt für 29 Arten der sieben Gattungen der Dapsacaceen festge- 
stellt worden ist. CHIARU&Gï (1) hat die Chromosomenzahl bei Knautia 
magnificn X =8 und bei Knautia silvatica v. dipsacifolia X = 24 ge- 
funden. 

Ich selbst habe bis jetzt die Chromosomenzahlen für Scabiosa ochro- 
leuca X — 8 und Cephalaria syriaca X = 5 mitgeteilt (22). 

In vorliegender Arbeit wird über die Ergebnisse der karyologischen 
Untersuchung von acht Gattungen (von zehn) der Familie Dipsacaceae 
berichtet. Die Mehrheit der untersuchten Arten habe ich mit Hilfe des 
Introduktionsbureaus des Instituts für angewandte Botanik in Lenin- 
grad, aus Tiflis — von der Kaukasischen Abteilung des Botanischen 
Gartens und von Herrn A. A. GROSSHEIM —, aus den Botanischen Garten 
zu Edinburg, Upsala und Kopenhagen bezogen. Für die mir zur Ver- 
fügung gestellten Samen sei an dieser Stelle mein tiefster Dank ausge- 
sprochen. 

Untersucht wurde das Meristem der Wurzelspitzen; als Fixierungs- 
mittel diente die Chromessigsäure-Formollösung von 8. G. NAWASCHIN. 
Die Chromosomenzahlen der erforschten Arten sind recht gleichförmig, 
innerhalb der Gattung fast ein und dieselben. 

Es sei im nachstehenden ein Verzeichnis der diploiden Chromosomen- 
zahlen angefügt: 








Dipsacus. 
D. azureus SCHRENK . . . 18Chrom. D. plumosus Kock . . . . 18 Chrom 
TI + à à à BE. » D. sativus HONCK. . . . . In ... 
D. fullonum Mur. . . . . 18 ,, D. sylvestris L. . . . .. D > 
D. inermis WALL.. . . . . ei à Pitas Be kes 18 “ 
D. laciniatus L. . . . . . | “OS D. chinensis BATAL. . . . 36 ,, 
Du is. | gras cts à ‘ne 

Scabiosa. 
S. maritima L. . . . . . . 16 Chrom. S. triniaefolia Friv. 16 Chrom 
S.columbariaL. . . . . . Bi S.vestina KocH . . . . . | eae 
S. fumarioides Vis. . . . . 16 ,„ | Ae aan eae | gee 
B.holosericea Do. . . . . 16. ,, S. graminifolia L.. . . . . | CR 
8. gramuntia L. . . . . . nr S.magnifia ? ..... a sa 
S.ochroleuaL...... ws S. micrantha Desr. . . . . 18 ,, 
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8. prolifera L. . . . . . . 18 Chrom. S. ucranica L. . . . . . . 18 Chrom 
“eee og S.caucasica M8. . . .. . cs, 
8. songarica SCHRENK . . 18 ,, #. caucasica MB. . . . . . 54 
S. speciosa ROYLE . . . . 18 „, DÉS LT 26 
Morina. 
M. longifolia Watt. . . . 34Chrom. M. persicaL. . . . . . . 34 Chrom. 
Pterocephalus. 
P. plumosus Coutt. . . . 18 Chrom. 
Cephalaria. 
C. ambrosioides SCHR. 18Chrom. C. uralensis Schr. . . . . 18 Chrom 
C. caucasica Litw. . . . . RR. unge C.alpinaScHR. . . . .. 36 
C. graeca B. et Sox. a C. elata Some. . . . . . . 36 
C. leucantha SCHR. . . . . = 7, C. tatarica GMEL DR 2 
C. media Litw.. . . . . . a. se C. laevigata Scum. . . . . 36 
C. rigida R. et S.. . . . . 26 ;, C. Tschichatchewii Boıss. . 36 
C. transsylvanica L. var. cau- C. syriaca Some... . . . 10 
a ae D 
Knautia. 
K. orientalis L. . . . . . 16Chrom. X. arvensis COULT. . . . . 40 Chrom. 
Æ. hybrida Court. . . . . 20. K. purpurea Bors... . . 20 ,, 
Succisa. 
8. pratensis MoENcH . . : 20 Chrom. S. australis Wuzr . . . . 20 Chrom. 
Callistemma. 


C. brachiatum Boıss. . . . 14 Chrom. 


Wie es aus dem Verzeichnis zu ersehen ist, weichen meine Angaben 
von denen Rısszs ab. 

Es scheint 18 die am meisten verbreitete Chromosomenzahl in der 
Familie Dipsacaceae zu sein, dabei sind indessen die Chromosomenzahlen 
für einzelne Gattungen nicht charakteristisch ; die Variation der Chromo- 
somenzahl innerhalb einer Gattung soll bei der Erörterung jeder Gattung 
einzeln besprochen werden. 


Dipsacus. 

In dieser Gattung sind meinerseits die elf in der Tabelle verzeichneten 
Arten untersucht worden. Die diploide Chromosomenzahl bei zehn Arten 
ist 18, bei einer Art 36. Was ist also als ein ,,Karyotyp von Dip- 
sacus zu bezeichnen? 

Zur Chrakteristik der Idiogramme verwendet die gegenwärtige 
Karyologie als Merkmal das Längeverhältnis der Chromosomenschenkel, 
welches durch die „achromatische Querspalte“‘ mitbedingt ist. So wer- 
den z. B. von DELAUNAY auf Grund dieses Merkmals die seinerseits unter- 
suchten Arten durch das Vorhandensein einer gewissen Anzahl ein- und 
zweischenkeliger, oder ein- und zweiachsiger Chromosomen charakteri- 
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siert; M. NawascHis (12) bei Crepis und SwWESCHNIKOWA (16) bei Vicia 
unterscheiden vier Chromosomentypen. Fiir Vicia ergeben sich folgende 
Typen: 1. Das Verhaltnis der Schenkel ist weniger als 2 : 1, 2. das Ver- 
hältnis ist 2 : 1 oder mehr, 3. die Chromosomen sind mit Képfchen ver- 
sehen, 4. die Chromosomen sind mit Köpfchen und mit einem Trabanten 
versehen. Hierbei machen die Forscher auf das Bestehen von Übergangs- 
formen zwischen verschiedenen Chromosomentypen aufmerksam. Zur 
Charakteristik der Dipsacaceenidiogramme sollen, außer den vier oben- 
erwähnten Typen, noch zwei benutzt werden, nämlich: 5. ein zwei- 
schenkeliges Chromosom mit einem Trabanten am kürzeren Schenkel 
(z.B. das Chromosom C bei Cephalaria graeca, Abb. 11), 6. ein Chromosom 
mit einem Köpfchen und einem Trabanten am distalen Ende (z.B. das 
Chromosom d bei Cephalaria syriaca, Abb. 23). 

Die Abbildungen (1—10) stellen die Metaphasen der zehn Dipsacus- 
Arten dar und geben ein allgemeines Bild des Karyotypus der betreffen- 
den Gattung. Um bei der Schilderung der Gattung mehr ins Einzelne zu 
gehen, sind für einige karyologisch besonders charakteristische Arten 
nebst den Metaphasen entsprechende haploide Chromosomensätze in 
Reihen angeführt (Abb. 1—5). Die einzelnen Chromosomen jeder Reihe 
sind womöglich von ein und derselben Metaphase abgebildet ; diejenigen 
Chromosomen, deren Orientierung ein Aufzeichnen ihrer Länge nach 
unmöglich machte, wurden durch die entsprechenden, anderen Meta- 
phasen entnommenen Chromosomen ersetzt. Es wurden die besonders 
typisch ausgebildeten Metaphasen ausgesucht. Infolgedessen sind die 
beigefügten Reihen als etwas schematisiert aufzufassen; demzufolge 
habe ich für die Absonderung der Arten nur die Chromosomentypen an- 
gewandt. Es muß darauf hingewiesen werden, daß sich im Hinblick 
auf die Zahl und Beschaffenheit der Chromosomen bei den Dipsacaceen 
Homologien zwischen einzelnen Chromosomen verschiedener Arten nicht 
feststellen lassen, obgleich diesem Verfahren sonst große Geltung zuzu- 
schreiben ist. Sowohl in den Abbildungen von Dipsacus wie auch auf 
denjenigen anderer Gattungen pflegen gleiche Buchstaben an Chromo- 
somen keine Homologien zu bezeichnen; es sind die ersteren bloß wegen 
der bequemeren Bezeichnung einzelner Chromosomen gebraucht worden. 
Möglicherweise haben alle 18 Chromosomen der Art je ein Homologon 
in jeder anderen Art; allerdings sind diese dann bei den Dipsacaceen 
schwer, vielleicht auch überhaupt nicht zu finden. 

Aus der näheren Betrachtung der Idiogramme einzelner Dipsacus- 
Arten ergiebt sich, daß den letzteren eine ungleiche Zahl von Chromo- 
somen verschiedener Typen zukommt: bei D. azureus (Abb. 1) ist der 
Chromosomensatz durch drei Chromosomen mit Köpfchen (a, 6, c) 
und sechs zweischenkelige Chromosomen (d—i) charakterisiert; unter 
den Chromosomen mit Köpfchen hat ein Chromosom (a) einen Trabanten ; 
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unter den zweischenkeligen haben deren drei (d, e, f) ein Schenkel- 
verhältnis > 2 : 1, die drei übrigen (g, A, i) <. 2:1. Bei D. fullonum 
(Abb. 2), während die Anzahl der ein- und zweischenkeligen Chromo- 
somen dieselbe ist, sind unter den letzteren zwei durch das Verhält- 
nis (d,e) >2:1, und vier durch < 2:1 gekennzeichnet. Dipsacus 
pilosus (Abb.3) und D. ferox (Abb.4) haben nur zwei scharf aus- 
geprägte Chromosomen mit Köpfchen (a und b), die übrigen sieben sind 
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Abb. 6. Dipsacus inermis. Abb. 7. Dipsacus sylvestris. Abb. 8. Dipsacus sativus. 
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Abb. 9. Dipsacus plumosus. Abb. 10. Dipsacus chinensis. 


Was die anderen untersuchten Arten anbetrifft, so gleicht D. inermis 
(Abb. 6), in der Zahl von Chromosomen verschiedener Typen vollkommen 
dem Typus D. pilosus, während D. sylvestris, sativus und plumosus 
(Abb. 7, 8, 9) dem Typus D. laciniatus gleichen. Bei einigen Arten, z. B. 
bei D. fullonum, besonders aber bei D. laciniatus (Abb. 5) fällt das Vor- 
handensein von Chromosomen auf, welche ihrer Form nach etwa als 
Zwischenformen zweier Chromosomentypen gelten können: nämlich der 
Chromosomen mit einem Köpfchen und der zweischenkeligen. So sind 
z. B. die Chromosomen c und d in D. laciniatus, das Chromosom c in 
D. pilosus, d und c in D. ferox gestaltet. 

Im Vergleich zu den andern Arten besitzen D. pilosus und D. inermis 
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ein ausgezeichnetes Merkmal in der Anzahl der Trabanten: D. inermis 
hat im diploiden Kern vier Trabanten, D. pilosus drei Trabanten, was 
einer Kernasymmetrie Ursprung gibt, auf die ich unten nochmals zurück- 
kommen werde. Was die 36chromosomige Art D. chinensis anbelangt, 
so ist deren Idiogramm wegen der hohen Chromosomenzahl schwer zu 
ermitteln. Es sei nur darauf hingewiesen, daB alle untersuchten 18- 
chromosomigen Arten wenigstens zwei Trabanten besaBen, so daB er- 
wartet werden konnte, daB den 36chromosomigen vier Trabanten zu- 
kommen wiirden. Trotzdem sind bei D. chinensis nur zwei Trabanten 
zu beobachten. 

Wie sind nun die Karyotypmerkmale in der zu untersuchenden Gruppe 
der Dipsacus-Arten zusammenzufassen? Diese Merkmale sind folgende : 
A. 1—2 Chromosomen mit Képfchen und einem Trabanten, 


B. 1—2 "4 ae » ‚ohne Trabanten, 
C. 3—4 a. „ Schenkelverhältnis < 2: M ohne Trabanten, 
D. 2—3 ” ” u es: 1, >”? ”» 


Eine solche Mannigfaltigkeit in bezug auf die Anzahl der Chromo- 
somen verschiedener Typen scheint mir den Karyotyp im ganzen nicht 
zu beeinträchtigen; vielmehr ist uns damit die Möglichkeit ver- 
schafft, in gewissem Grade auch in seine Dynamik Einblick zu gewinnen. 
Hierzu sind besonders die Zwischenformen der Chromosomen geeignet: 
dieser Übergang von einem Chromosomtypus zu dem anderen konnte 
auf Grund einer während der Artbildung erfahrenen Bereicherung oder 
Verarmung an Chromatinstoff geschehen. Dabei scheint es mir nicht 
ausgeschlossen, daß innerhalb eines Chromosomensatzes, während ,,der 
karyogenetischen Evolution“ (Lzewirzxy 10, S. 125), ein Chromosom 
verkürzt, das andere aber verlängert worden wäre. 


Cephalaria. 
Alle untersuchten Arten dieser Gattung haben, C. syriaca ausge- 
schlossen, als 2 X-Chromosomenzahl 18 oder 36. Die Untersuchung 
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Abb. 11. Cephalaria graeca. 


der sieben 18chromosomigen Arten (Abb. 11—19) ergibt, daB die karyolo- 
gischen Unterschiede bei ihnen, ebenso wie bei Dipsacus, sich auf un- 
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gleiche Zahlen von Chromosomen verschiedener Typen beziehen: C'. cau- 
casica (Abb. 13) hat nur ein Chromosom (a) mit Köpfchen, C. rigida 
(Abb. 14) deren drei (a, b, c), ©. leucantha u.a. je zwei solche Chromo- 
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Abb. 12. Cephalaria leucantha. 
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* 1\ Abb. 13. Cephalaria caucasica. 





somen. Es sind auch Verschiedenheiten in 
der Anzahl der Trabantenchromosomen zu 
beobachten: C'. caucasica (Abb. 13), C. ambro- 
sioides (Abb. 18) und C. transylvanica var. Abb. 15. 
caucasica (Abb. 19) haben je zwei Trabanten- 

chromosomen (im haploiden Chromosomensatz), die übrigen Arten nur 
je eins. Dasselbe ist auch in bezug auf andere Chromosomentypen zu 
bemerken. 
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C. rigida hat, gleich anderen Cephalaria-Arten, unter 18 diploiden 
Chromosomen ein Paar scharf ungleichschenkelige Chromosomen mit 
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Abb. 17. Cephalaria ambrosioides. Schema eines haploiden Satzes. Ziffern an den Chromosomen 
bezeichnen die Zahl der Chromosomen des betreffenden Typus. 
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Abb. 19. Cephalaria transsylvanica var. caucasica. 









kleinen Trabanten (Abb. 14d). Außer diesen Trabantenchromosomen 
ist noch ein zweischenkeliges (h,) zugegen, das mit einem großen Neben- 
stück am längeren Schenkel versehen ist. Dieses Nebenstück ist einem 





Karyologische Studien iiber die Familie der Dipsacaceae. 491 


Trabanten héchst ahnlich, unterscheidet sich aber durch seine Beziehung 
zum Nukleolus. 

Wie S. G. Nawascutn festgestellt hat (14), befinden sich die Tra- 
banten in den Prophasen zunächst auf dem Nuk- 
leolus, später werden sie aber mit ihren Autochro- 
mosomen vereinigt. Das Nebenstiick von C. rigida 
konnte ich auf dem Nukleolus nie finden, wahrend 
die Trabanten der Chromosomen d vielmals ohne 
jede Schwierigkeit auf dem Nukleolus beobachtet 
worden sind (Abb. 20). Unter allen Fragen iiber die 
Trabanten ist diese — nämlich die nach ihrer Be- 4), 99 Cephalariarigida. 
ziehung zum Nukleolus — die anziehendste, viel- Prophase, zwei Trabanten 
leicht aber auch die rätselhafteste. Obgleich es vo Veg 
nicht meine Aufgabe ist, auf eine Sondererérterung dieser Frage einzu- 
gehen, gestatte ich mir wegen des großen Interesses, das in letzter Zeit 












Abb. 21. Cephalaria graeca. Abb. 22. Cephalaria uralensis. Abb.23. Cephalaria syriaca. 





Abb. 24. Dipsacus inermis. Abb. 25. Dipsacus azureus. Abb. 26. Dipsacus fullonum. 
Abb. 21—26. Prophasen, Trabanten auf dem Nukleolus; die Zahl der Trabanten auf dem Kern ist 
dieselbe wie in der Metaphase. 


diesen Kernelementen zuteil wird (z. B. Kun [8] hat diese Frage 
sehr ausführlich behandelt), einige Abbildungen vorzuführen, die sich 
auf die Beziehungen der Trabanten zu dem Nukleolus erstrecken. Dieses 
Bild ist bei allen mit Trabanten versehenen Arten beobachtet worden, 
die Abbildungen sind nur fiir einige darunter gegeben (Abb. 21—26). 
Was C. rigida anbelangt, so muB hervorgehoben werden, daB betreffs 
des Vorhandenseins eines Nebenstiickes am Chromosom h, das Haupt- 
interesse darin liegt, daB bei allen meinerseits erforschten Individuen 
dasselbe in der Einzahl auftritt, d. h. bei dem homologen Chromosom 
Planta Bd. 7. 33a 
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he abwesend ist, woraus sich eine Muscari tenuiflorum ähnliche Kern- 
asymmetrie und eine Möglichkeit ergibt, verschiedene karyologische 
Rassen zu bilden (NAwWASCHIN, 13). Ob diese Rassen in C. rigida be- 
stehen, bleibt bis auf weiteres unerforscht. 

Die Morphologie des Kerns der 36chromosomigen Arten ist wegen 
er hohenp Chromosomenzahl schwer zu erörtern. Im allgemeinen sind 
deren Chromosomen denen der anderen Arten ähnlich (Abb. 27—29). 


ah 


£ > 
= 4 5 


Abb. 27. Cephalaria tatarica. Abb. 28. Cephalaria Tschichatchewii. 


NSS x Hi: 


Abb. 29. Cephalaria elata. Abb. 30. Cephalaria syriaca. 


Sy. 





Von den untersuchten Arten von Cephalaria hat eine — C. syriaca — 
eine von den übrigen scharf abweichende Kernzusammensetzung. C. 
syriaca zeichnet sich nicht nur durch die abweichende Anzahl der Chro- 
mosomen (X = 5) aus, sondern auch durch deren besondere Gestaltung 
(Abb. 30). Eine außerordentlich große Anzahl Trabanten ist besonders 
auffallend: bei 2X = 10 haben fünf Chromosomen stets Trabanten: 
nämlich das Chromosomenpaar d, das Paar e und ein Chromosom aus 
dem Paar c. Ungeachtet der großen Anzahl von mir durchmusterter 
Präparate, habe ich kein einziges Mal eine Metaphase treffen können, 
wo beide c-Chromosomen mit je einem Trabanten versehen gewesen 
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wären. C. syriaca wird in der Klassifikation nach SzAB6 (19) zu der 
Sektion Echinocephalae der Untergattung Denticarpus gestellt. Von den 
übrigen Vertretern dieser Sektion habe ich die oben angeführte Varietat 
C. transsylvanica (Abb. 19) untersucht. Obwohl C. transsylvanica var. 
caucasica durch etwas kleinere Chromosomen ausgezeichnet ist, ist sie 
doch der Form und der Anzahl der Chromosomen nach den anderen 
untersuchten 18chromosomigen Arten aus verschiedenen Sektionen 
ähnlich, während sie von der in dieselbe Sektion gestellten C. syriaca 
sehr abweicht. Um die Beziehungen von C. syriaca zu der ganzen Gat- 
tung aufzuklären, ist eine karyologische Untersuchung anderer Ver- 
treter dieser Sektion (setosa, cilicica, Stapfii u. a.) notwendig. 

Ohne die einen ganz besonderen Karyotypus darstellende C. syriaca 
mit zu berücksichtigen, will ich nun versuchen, die Charakteristik der 
übrigen Cephalaria-Arten nach demselben Plan zusammenzufassen, wie 
es für Dipsacus geschehen ist. 

Da aber Cephalaria und Dipsacus recht nahestehende Karyotypen 
aufweisen, so ist es von Interesse, die karyologischen Merkmale beider 
zusammenzustellen, um Art- und Gattungsunterschiede der Kernbeschaf- 
fenheit vergleichen zu können. 














Cephalaria Dipsacus 
A. Chromosomen mit Köpfchen und einem Trabanten | fehlend 1—2 
B. 5 ohne Tralhnten . . . .: ‘+ 1—3 1—2 
C. Pe zweischenkelig mit einem Verhältnis 
< 2:1, ohne Trabanten . . . 2—4 3—4 
D “ zweischenkelig mit einem Verhältnis 
> 2 :1, ohne Trabanten . . . 1—3 2—3 
E és zweischenkelig mit einem Frabanten 
am kürzeren Schenkel . . . . 1—2 fehlend 


Daraus ist zu ersehen, daB die untersuchten Cephalaria-Arten bloB 
nach der Zahl verschiedener Typen von Chromosomen zu unterscheiden 
sind. Die karyologische Verschiedenheit zwischen den Gattungen 
Cephalaria und Dipsacus liegt im Vorhandensein eines besonderen Chro- 
mosomentypus: Cephalaria hat zweischenkelige Chromosomen mit Tra- 
banten, dagegen keine Trabanten an den Chromosomen mit Köpfchen, 
Dipsacus hat im Gegenteil Trabanten nur an den Chromosomen mit 
Kôpfchen. Für die bei beiden Arten vorkommenden Chromosomen- 
typen (B, C, D) sind Zahlenunterschiede zwischen den Gattungen Cepha- 
laria und Dipsacus kaum aufzustellen, da in den untersuchten Arten die 
Varianten transgredierend sind. Wenn das nicht der Fall wäre, dürften 
die Zahlendifferenzen als charakteristische Merkmale aufgefaßt werden. 
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Scabiosa. 

Alle Arten von Scabiosa haben recht kleine Chromosomen, und es 
ist ihre Individualitat in der Weise, wie es bei den bisher besprochenen 
Gattungen der Fall war, nicht zu ermitteln. Wir miissen uns daher auf 
einen kurzen Überblick beschränken, d.h. wollen lediglich ein allge- 
meines Bild der Metaphasen entwerfen (Abb. 31—48). 
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Abb. 31. Scabiosa Abb. 32. Scabi ochrol, Abb. 33. Scabiosa 
fumarioides. 2X=16. gramuntia. 2X = 16 





Die Chromosomenzahl bei Scabiosa, obgleich sie an sich wenig variabel 
ist, erweist sich immerhin noch als mannigfaltiger als bei den anderen 
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Abb. 34. Scabiosa Abb. 35. Scabiosa Abb. 36. il Abb. 37. Scabiosa 
.2X=16. triniaefolia.2X=16. columbaria. 2X = 16. maritima. 2 X = 16. 


Gattungen: es sind Arten mit der diploiden Chromosomenzahl 16 
(Abb. 31—37), 18 (Abb. 38—45), 26 (Abb. 48), 36 (Abb. 46) und 54 
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Abb. 38. eee anes. Abb. 39. Scabiosa speciosa. Abb. 40. Scabiosa ucranica. 
2X = 18. 2X = 18. 

(Abb. 47) zu beobachten. Das Vorhandensein dieser Zahlenverschieden- 
heiten legte die Frage nahe, ob der Chromosomenzahl bei den unter- 
suchten Arten ein Wert für deren morphologische Differenzierung zu- 
zusprechen sei. 

Die Chromosomenzahlenunterschiede werden von verschiedenen 
Forschern ungleich bewertet. DELAUNAY scheint ihre systematische 
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Bedeutung abzuleugnen: ‚nicht der Anzahl der Chromosomen, sondern 
deren Form müssen wir unsere Aufmerksamkeit am meisten zuwenden‘. 
Lewrrz&y (11,8.9) spricht sich dahin aus: „Sehr oft sind gesamte 
Gruppen von Arten, sogar von Gattungen, durch dieselbe Zahl etwa 
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Abb. 41. Scabiosa prolifera. Abb.42. Scabiosa pterocephala. Abb. 48. Scabiosa micrantha. 
2 2X,= 18. 2X= 18. 


gleicher Chromosomen charakterisiert. Andernfalls pflegen die Chromo- 
somenzahlen die natiirlichen Artengruppen in den Grenzen einer Sektion 
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Abb. 44. PS songarica. Abb. 45. Scabiosa cretica. Abb. 46. em caucasica. 
2 X 18. 2X =18. 2X = 36. 
innerhalb der Gattung ganz genau zu charakterisieren, wie es für T'riti- 
cum und Senecio nachzuweisen ist. In noch anderen Fällen können auf 

Grund der Chromosomenzahlen 
Ww Arten abgesondert werden (Ca- 
\ & rex), endlich können diese karyo- 


Abb. 47. Scabiosa caucasica. 2X = 54. Abb. 48. Scabiosa stellata. 2X = 26. 


typischen Unterschiede innerhalb der Art verbreitet werden und deren 
einzelne Einteilungen charakterisieren.“ Nach Wizson (25, S. 866) ist 
hervorzuheben, daß ‚the number of chromosomes is per se a matter 
of secondary significance... Nevertheless... in some cases a number 














496 N. Kachidze : 


of greatest frequency or type number may be distinguished‘. Schließ- 
lich ist die Meinung TiscuuErs (25, S. 613) anzuführen, daß anscheinend 
sowohl Gruppen mit sehr stabilen, wie auch mit sehr variablen Chromo- 
somenzahlen vorkommen. 

Es scheinen mir die zytologischen Angaben dafür zu sprechen, daB 
den Zahlenunterschieden keine weitere Bedeutung nur in denjenigen 
Gruppen zuzuschreiben ist, wo die Chromosomenzahl überhaupt recht 
variabel ist, wie es z. B. von Carex (HEILBORN, 4) oder Trifolium (Kar- 
PETSCHENKO, 7) bekannt ist. Innerhalb der Gruppen mit mehr oder 
weniger gleichen Chromosomenzahlen erweisen sich dagegen die Zahlen- 
unterschiede als der systematischen Gruppierung parallel laufend (z. B. 
bei den Polygonaceae (JARETZKY 5, 6) und den Ranunculaceae (LANGLET, 
9). Dabei ist fiir die Gruppierung nach den Zahlenunterschieden haupt- 
sächlich der Grundmultiplikand, „die Grundzahl‘“, oder nach LANGLET 
„die monoploide Chromosomenzahl‘“ von besonderem Wert, wie z.B. 
die Zahl 11 bei Rheum, die Zahl 10 bei Rumez. 

Die Gattung Scabiosa stellt, soweit sich aus den untersuchten 
Arten schließen läßt, eine Gruppe mit geringer Variation der Chromo- 
somenzahl dar. Nach der Chromosomenzahl sind die untersuchten Sca- 
biosa-Arten, S. stellata ausgenommen, in zwei große Gruppen zu ver- 
teilen: 1. solehe mit der Grundzahl 8, d.h. 16chromosomige Arten, 
2. solche mit der Grundzahl 9, d. h. 18chromosomige Arten, und einigen 
Multipla davon. 

Die angegebene Gruppierung fällt recht bemerkenswert mit der 
systematischen Anordnung zusammen: die Vertreter beider Gruppen 
gehören zu verschiedenen Sektionen. Die l6chromosomigen Arten 
werden zu der Sektion Sclerostemma gerechnet; die karyologisch etwas 
abweichende 16chromosomige Art S. maritima gehört in die Sektion 
Vidua; die 18chromosomigen Arten aber sind Vertreter der Sektion 
Asterocephalus. Derselben Sektion sind auch die Multiplen von 18 aus 
der Art S. caucasica einzureihen. 

Ich habe zwei Proben von S. caucasica gehabt: eine vom Kaukasus, 
und eine aus dem Botanischen Garten in Upsala. Die vom Kaukasus 
besaB die diploide Chromosomenzahl 36 (Abb. 46), die von Upsala 
54 (Abb. 47). Die äuBeren Merkmale dieser zwei Arten sind vorderhand 
noch nicht genau untersucht. 

Zu der Sektion Asterocephalus gehört auch die 26chromosomige Art 
Sc. stellata (Abb. 48). Da diese Zahl unter beiden Gruppen 16- und 
18chromosomiger Arten vereinzelt steht, so liegt die Vermutung nahe, 
daB es eine sekundäre Erscheinung sei, d. h. es konnten 26 Chromosomen 
aus 3X = 27 hervorgehen. 

Unter den morphologischen Merkmalen, die alle 16- und 18chromo- 
somigen Arten verbinden, ist noch ein charakteristisches Merkmal — die 
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Behaarung der Frucht — hervorzuheben. Wenn wir alle Arten nach 
diesem Merkmal zu verteilen suchen, so ergibt sich sofort, daB alle 
16-chromosomigen Arten in die Gruppe mit unbehaarten Friichten, 
die 18chromosomigen aber zu der Gruppe mit behaarten Friichten 
gehören. 

Der Gattung Scabiosa steht die Gattung Callistemma nahe. 


Callistemma. 

Der einzige Vertreter dieser Gattung, C. brachiatum, hat die Chromo- 
somenzahl 2X — 14 (Abb. 49). _ 

MARTENS und Kocx haben Callistemma als eine Sektion der Gattung 
Scabiosa betrachtet, BoIssiER hat wieder die Gattung mit derselben 
Benennung hergestellt, was auch von Höck angenommen worden ist. 
Den äußeren Merkmalen parallel, sind auch die Merk- 
male der Kernbeschaffenheit wenig dazu geeignet, 
eine scharfe Absonderung der Gattung Callistemma S A Sf 
von der Gattung Scabiosa zu begriinden. Dessen- 
ungeachtet besitzt Callistemma eine Kernbesonder- ”> an 
heit, die sich auf die Chromosomenzahl bezieht > 
(2X =14). Da aber Scabiosa auch Verschieden- AMA 
heiten in der Chromosomenzahl erkennen läßt, die a : ee 
für die Sektionseinteilung verwendbar sind, so liegt prachiatum. 2X = 14. 
zunächst keine Möglichkeit vor, auf Grund dieses 
Merkmals zu entscheiden, ob Callistemma ein eigener Karyotypus zu- 
komme. Wenigstens den Wert einer selbständigen Sektion muB man 
aber Callistemma zubilligen. Viel besser ist die Entscheidung dieser 
Frage fiir die Gattung Knautia gelungen. 


Knautia. 

In SzaB6s Monographie ist die Gattung Knautia in drei Untergattun- 
gen zergliedert : 1. Lychnoides, 2. Tricherantes und 3. Trichera. Es stan- 
den mir bloB vier Arten zur Verfiigung, doch sind darunter Vertreter 
aller drei Untergattungen zu finden: Knautia orientalis, species unica 
der Untergattung Lychnoides, Knautia hybrida aus Tricheranthes und 
Knautia arvensis und purpurea aus Trichera. Sowohl systematisch wie 
zytologisch erscheint die Gattung Knautia nicht homogen. Bei Knautia 
orientalis, einer sehr eigenartigen Form dieser Gattung, ist die diploide 
Chromosomenzahl 16 (Abb. 50); der Chromosomensatz enthalt (es ist 
überall der haploide Chromosomensatz angeführt) zwei Chromosomen 
mit Köpfchen und mit je einem Trabanten (a und 6), ein ungleich- 
schenkeliges Chromosom mit einem Trabanten (c), ein ungleichschenk- 
liges ohne Trabanten (d) und vier gleichschnekelige (e—h). Das ist der 
erste Fall, wo ich die Trabanten in demselben Kern, sowohl an den 
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zweischenkeligen, wie auch an den Chromosomen mit Képfchen be- 
obachtet habe. 

Ein ganz anderes Idiogramm gibt Knautia purpurea aus der Unter- 
gattung Trichera (Abb. 51). Von Knautia orientalis ist diese Art nicht 
durch die Chromosomenzahl (2 X = 20) allein, sondern auch durch den 
Typus der Chromosomen zu unterscheiden : durch die Abwesenheit eines 
ungleichschenkeligen Chromosoms mit einem Trabanten, durch das 
Vorhandensein eines großen gleichschenkeligen Chromosoms (h) und 


d , 
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Yg Abb. 50. Knautia orientalis. 2X = 16. 


eines kleinen mit einem Köpfchen (c); schließlich unterscheidet sich das 
Chromosom mit einem Köpfchen und einem Trabanten (a, b) vom ent- 
sprechenden in Knautia orientalis. 

Bei Knautia arvensis, die derselben Untergattung Trichera angehört, 


N LV, 
57 Wr win. 
er | 


Abb 51. Knautia purpurea. 2X = 20. 


ist die morphologische Charakteristik des Karyotypus wegen der groBen 
Chromosomenzahl (2X = 40) nicht gelungen; hier sei bloß darauf hin- 
gewiesen, daß diese Chromosomenzahl ein Multiplum der Chromosomen- 
zahl von K. purpurea ist, und daß die Chromosomen beider Arten ein- 
ander ähnlich sind. 

Endlich ist der Vertreter der dritten Untergattung (Tricheranthes) 
Knautia hybrida, obgleich er dieselbe Chromosomenzahl wie die Trichera- 
Arten hat, auch durch ein abweichendes Idiogramm ausgezeichnet 
(Abb. 53). Die geringen Ausmaße der Chromosomen gestatteten uns 
nicht, deren Schema zu entwerfen; doch ist einfache Vergleichung im- 





Karyologische Studien über die Familie der Dipsacaceae. 499 


stande, aufzuklären, daB unter den Chromosomen von Knautia hybrida 
kaum ein einziges zu finden ist, welches den Chromosomen von K. orien- 
talis oder purpurea homolog wäre. 

Leider habe ich die übrigen Arten dieser Sektion — K. bizantina 
und K. Degeni — nicht untersuchen kénnen; es muB deshalb dahinge- 
stellt bleiben, inwieweit das Idiogramm hybrida fiir die ganze Unter- 
gattung charakteristisch ist. 

In dieser Weise führt uns die vorstehende Erérterung verschiedener 
Vertreter der Knautia-Untergattungen zu dem SchluB, daB denselben 
alle Charakterzüge selbständiger Karyotypen zukommen, und daB, wenn 
wir einer einheitlichen Klassifikation nach dem karyologischen Merk- 
mal zustreben wollen, jede Untergattung als ein selbständiger Gattungs- 
karyotypus anzusehen ist. Die Geschichte der Klassifikation der Gattung 
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Abb. 52. Knautia arvensis. 2X = 40. Abb. 53. Knautia hybrida. 2X = 20. 


Knautia zeigt, daB dieselbe Bewertung auch nach den makroskopischen 
Merkmalen bereits gegeben war. Es liegt uns eine Tabelle von Szazo (17) 
vor, die verschiedene Anschauungen der Systematiker vorführt : 








Gruppen LISNÉ SCHRADER | COULTER SCHUR DULOE LANGE 
orientalis Knautia | Knautia Knautia | Knautia 
integrifolia | Knautia | Tricheranthes | 
arvensis Scabiosa|; Trichera | Trichera || Aniso- || Trichera 
silvatica | | des | 




















Aus dieser Tabelle ist zu sehen, daB die karyologische Klassifikation 
mit der Klassifikation von ScHUR übereinstimmt, wo Knautia in drei 
Gattungen verteilt wird, nachdem sie von COULTER in eine einzige ver- 
einigt waren. 

Morina. 

Die beiden untersuchten Arten dieser Gattung, M. longifolia und M. 
persica, weichen nach der Zahl und Form ihrer Chromosomen von den 
übrigen Dipsacaceen sehr stark ab. Die diploide Chromosomenzahl 
dieser Arten ist 34. Die Chromosomen sind sehr klein und haben sehr 
große Trabanten (Abb. 54, 55). 

Planta Bd. 7. 33b 
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Beide Arten haben sehr ähnliche Idiogramme. Wie durch ihre karyo- 
logischen, so unterscheidet sich Morina auch durch ihre morphologischen 
Merkmale — die Zahl der Antheren, den Blütenstand, die Samen — von 
der ganzen Familie der Dipsacaceae sehr scharf. 
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Abb. 54. Morina longifolia. 2X = 34. Abb. 55. Morina persica. 2X = 34. 


Van TrecHEM (24) ist der Meinung, es sei diese Gattung von allen 
übrigen der Familie so sehr abweichend, daB es sich als unmôglich er- 
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a Abb. 56. Pterocephalus plumosus. 2 X = 18. 


weise, sie zu den Dipsacaceen zu stellen ; es dürfte vielmehr diese Gattung in 
eine selbständige Familie, die der Morinaceae, abgesondert werden müssen. 
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Abb. 57. Succisa pratensis. 2X = 20. Abb. 58. Succisa australis. 2X = 20. 


Nach der Untersuchung von Tammes (20) ist das Chromogen Dip- 
sacan, ein fiir die Dipsacaceen charakteristisches Merkmal, bei Morina 
abwesend. 

AuBer den beschriebenen Gattungen habe ich eine Art aus der Gat- 
tung Pterocephalus — P. plumosus — und zwei Arten aus der Gattung 
Succisa untersuchen können: S. pratensis (Abb. 57) und S. australis 
(Abb. 58). Die Chromosomenzahl bei Pterocephalus ist 18, bei beiden 
Arten von Succisa 20. 
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Schlus. 

Aus den oben geschilderten karyologischen Bildern von acht Gattun- 
gen der Familie der Dipsacaceae ist zu folgern, daß die erbrachten Ergeb- 
nisse die Ansicht von DELAUNY in bezug auf den Karyotyp zu bestätigen 
scheinen : die Gattungen Dipsacus, Cephalaria (ausgenommen C. syriaca), 
Scabiosa, Morina haben alle einen eigenen Karyotyp. 

Die Gattung Knautia zerfallt in drei Karyotypen, was auch mit der 
morphologischen Differenzierung übereinstimmt. Die Gattungen Ptero- 
cephalus und Succisa sind auf Grund einzelner Arten schwer zu beurteilen, 
doch scheinen diese Arten dem fremden Karyotyp auch nicht zu folgen. 

In der vorliegenden Arbeit habe ich blo8 eine Erérterung der karyo- 
logichen Beschaffenheit der Familie der Dipsacaceae vorgenommen. 
Unsere mangelhaften Kenntnisse der makroskopischen Merkmale lassen 
keine Zusammenstellung derselben mit den mikroskopischen zu, diese 
Aufgabe bleibt zukiinftigen Untersuchungen vorbehalten. Im weiteren 
scheint mir zunächst eine möglichst ausführliche Erforschung der 
Merkmale jeder Gattung in bezug auf ihre äußere und innere Morphologie 
erforderlich zu sein, um die Bewertung dieses oder jenes karyologischen 
Unterschiedmerkmals durchführen zu können. 


Diese Arbeit ist im Laboratorium meines hochverehrten Lehrers 
Akad. S. G. Nawascuin ausgeführt worden. Es sei mir gestattet, S. G. 
NawascuIn hiermit meinen innigsten Dank für seine wertvollen Rat- 
schläge und Anweisungen auszusprechen. 
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Bemerkung zu den Abbildungen. 
Die Abbildungen stellen Chromosomen aus Wurzelspitzen in der Metaphase 
dar. Gezeichnet mit Hilfe des Zeichenapparates von ABBÉ, des Objektivs Zeiss 1 /12 
Homog. Immers. und des Kompens.-Okulars 20. 
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ZUR PHYSIOLOGIE DER ORGANISCHEN SAUREN IN 
GRUNEN PFLANZEN. 
V. WEITERE UNTERSUCHUNGEN AN RHEUM HYBRIDUM HORT. 
(VORLAUFIGE MITTEILUNG.) 
Von 


W. RUHLAND und K. WETZEL. 
(Eingegangen am 6. Januar 1928.) 


Da unsere nunmehr 5jahrigen Untersuchungen vor ihrem einst- 
weiligen Abschluß stehen und die ausführliche Darstellung demgemäß in 
Bälde vorgelegt werden kann, sollen mit Folgendem auch unsere kurzen 
Berichte (1, 2) über den Fortgang der Untersuchungen abgeschlossen 
werden. Wir beschränken uns auf wenige Hauptpunkte, insbesondere 
die Entstehung der Äpfel- und Oxalsäure, unter Weglassung des Beweis- 
materials und theoretischer Erörterungen. 

Wenn das Rhabarberrhizom austreibt, so werden die aus ihm aus- 
wandernden Aminosäuren in den sich entwickelnden Blattstielen über- 
aus kräftig desaminiert. Es entsteht also in ihnen NH, in größten Mengen 
und höchst bedeutungsvollerweise häuft sich gleichzeitig und am gleichen 
Orte so viel organische Säure (insbesondere Äpfelsäure) an, daß zwischen 
beiden Vorgängen ein enger chemischer Zusammenhang bestehen muß. 

Die für einen solchen zu fordernde Übereinstimmung der molaren 
Konzentrationen von gebildetem NH, einerseits und gleichzeitig ent- 
standenen organischen Säuren andererseits nachzuweisen, gelang indessen 
zunächst noch nicht, da eine neben der Neubildung offenbar erfolgende 
Zuwanderung von Säuren aus dem Rhizom in die jungen Blattstiele das 
Bild komplizierte. 

Bevor wir diese Schwierigkeiten in den Hauptdesaminierungsstätten, 
den Blattstielen, überwanden (vgl. unten), gelang uns dies aber in Ver- 
suchen mit Spreiten. Diese enthalten sehr wenig NH; selbst zu einer 
Zeit, da in den Stielen der lösliche N fast nur noch in Form von NH,- 
salzen vorliegt. Ganz entsprechend unserer These sind derartige Spreiten 
ebenso arm oder noch ärmer an der bei der Desaminierung entstehenden 
Äpfelsäure. Während nun aber die ausgewachsenen Blattstiele auf Ver- 
dunkelung nicht mit erneuter Desaminierung antworten, läßt sich diese 
in den enorm eiweißreichen Spreiten, insbesondere bei längerer Versuchs- 














504 W. Rubland und K. Wetzel: 


dauer und héheren Temperaturen, z. B. im Sommerverdunkelungsver- 
such, unschwer erzielen, wobei der Stoffverkehr mit den übrigen Teilen 
der Pflanze, auch den Blattstielen, durch Abschneiden unterbrochen 
wird. Die Intensivierung der bisher trigen N-Umsetzungen beginnt mit 
weitgehender Eiweißhydrolyse und Schwund der Kohlenhydrate. Es ist 
nun héchst bedeutungsvoll, daB in den ersten beiden Tagen, also zur Zeit 
des hauptsächlichen Kohlenhydratverbrauchs und der enormen EiweiB- 
hydrolyse nicht nur keine Vermehrung, sondern sogar ein Rückgang an 
Säure zu beobachten ist. Dann aber setzt alsbald eine riesige Desaminie- 
rung ein, und erst jetzt steigt die Säure plötzlich um 26% an, was mit 
zunehmender NH;-Entstehung schließlich zur Bildung beträchtlicher 
Säuremengen führt, deren molare Konzentration der NH;-Zunahme gut 
entspricht. 

Es blieb gleichwohl nötig, auch für die sich entwickelnden jungen 
Blattstiele beide Vorgänge, Desaminierung und Produktion von Säure, 
im Sinne unserer These über den Ursprung der letzteren in quantitativen 
Einklang zu bringen. War diese richtig, so mußte sich die Beobachtung, 
daß in Wirklichkeit das dort gebildete NH, nur etwa :/, der molaren 
Säurekonzentration erreicht, durch sekundäre Störungen infolge von 
Dislokationen der betreffenden Stoffe, und zwar am wahrscheinlichsten 
durch Säureeinwanderung aus dem Rhizom erklären. Tatsächlich stimmt 
denn auch die Natur der in den jungen Blattstielen anfänglich im Über- 
schuß auftretenden Säuren mit derjenigen der aus dem Rhizom beim 
Austreiben zuerst auswandernden überein, was dadurch noch an Be- 
deutung gewinnt, daß es sich bei beiden Vorgängen hauptsächlich um 
an Basen gebundene Säuren handelt. 

So augenscheinlich demnach die Tatsachen unserer These ent- 
sprachen, waren doch die Anteile von zugewanderter und neu produzier- 
ter Säure für den Blattstiel nicht mit der Sicherheit abzuschätzen, die bei 
der grundsätzlichen Bedeutung dieser großen stoffwechselphysiologischen 
Zusammenhänge in der Pflanze dringend erwünscht sein mußte und von 
uns schließlich auch erreicht wurde. Eine genaue Untersuchung der, wie 
früher dargetan, als erstes Desaminierungsprodukt allein in Frage kom- 
menden Äpfelsäure zeigte uns ihr Vorkommen in den Blattstielen in zwei 
verschiedenen Modifikationen, nämlich einer optisch aktiven, und zwar links- 
drehenden, und einer optisch inaktiven. Entsprechend der durch die Er- 
zeugung optisch aktiver Körper gekennzeichneten Eigenart des biolo- 
gischen Chemismus mußte uns dieser bedeutungsvolle Befund zu der Ver- 
mutung einer verschiedenen Herkunft dieser Modifikationen veranlassen, 
derart, daß die optisch aktive die rieugebildete, die andere die schon 
längere Zeit ruhende, in unserem Falle also die aus dem Rhizom zuge- 
leitete Säure sei. Eine sehr befriedigende quantitative Erfassung auch 
kleiner Mengen der ersteren gelang uns durch Benutzung der WALDEN- 
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schen Entdeckung der enormen Drehungssteigerung von optisch aktiven 
Oxysäuren durch Zusatz von Urannitrat. Da nun natürlich nur diejenige 
von beiden Säuren die neugebildete sein konnte, welche im Wachstums- 
verlauf der Blattstiele einen solchen Anstieg aufwies, daß er dem des NH, 
in ihnen entsprach, war nunmehr der weitere Weg gegeben. Wir unter- 
suchten demgemäß den ganzen Entwicklungskreis von der geschlossenen 
Knospe bis zum herbstlich vergilbenden Blatt und fanden in den Ausgangs- 
zuständen, d.h. dem Rhizom und den jüngsten Knospen, nur inaktive 
Äpfelsäure. Mit dem Wachstum der Blattstiele und der immer fortschrei- 
tenden Desaminierung trat jedoch, in stetig zunehmendem Maße 1- Äpfel- 
säure auf, um im Sommer nahezu 2/, des Gesamtsäuregehaltes auszu- 
machen. Und hierbei zeigte sich, und zwar besonders klar bei dunkel 
gezogenen Kulturen, in denen offenbar die Weiterverarbeitung von NH, 
und Säuren nur geringfügig ist, die unseres Erachtens sehr bedeutungs- 
volle Tatsache, daß das Verhältnis der molaren Konzentrationen von NH; 
und l-Apfelsäure nahezu konstant, und zwar gleich 1 ist. Die neu gebildete 
Säure kann also in der Tat nur die l-Äpfelsäure sein, und zwar muß 
sie weiter aus den Aminosäuren entstanden sein, die aus dem Rhizom 
beständig einwandern, während entsprechend unseren früheren (2) Be- 
funden und entgegen der Hypothese KosTtYTscHEws Amide nur in gänz- 
lich untergeordnetem Maße daran beteiligt sein können. 

Säure wird demnach beim Rhabarber immer nur im Zusammenhang 
mit Desaminierung gebildet, also in Blattstielen nur, so lange sie im Wachs- 
tum begriffen sind, nach dessen Beendigung aber bis zum Herbst nicht 
mehr. Schon daraus folgt, daß der Atmungsstoffwechsel mit der Säure- 
bildung nichts zu tun haben kann, während die Verkettung der letzteren 
mit der Desaminierung auch durch die Lokalisation von Ammoniak und 
l-Äpfelsäure bekräftigt wird. Die Konzentrationen sowohl des ersteren 
wie der letzteren steigen nämlich im Blattstiel von dessen unteren Re- 
gionen nach oben sehr steil an, um in der Spreite über die großen Rippen, 
deren Endigungen bis zu den Interkostalfeldern wieder gemeinschaftlich 
außerordentlich stark abzufallen. 

Im Rhizom finden sich zu keiner Zeit mehr als Spuren von 1-Äpfel- 
säure, auch nicht im Herbst, trotz der experimentell nachgewiesenen 
Rückwanderung ihrer Salze aus den Stielen der vergilbenden Blätter. 
Da diese Rückwanderung vielmehr nur zu einer Vermehrung der dort 
stets vorhandenen i-Modifikation führt, kann daraus der Schluß auf eine 
rasche Inaktivierung der l-Säure im Rhizom gezogen werden. Auch für die 
Blattspreiten trifft dies offensichtlich zu, so daß man z. B. nach einem 
Dunkelversuch nur ausnahmsweise die aktive, gewöhnlich aber nur die 
vermehrte i-Form antrifft. Diese Inaktivierung der 1-Form scheint über- 
haupt für Orte von geringerer aktueller Acidität (Spreitenparenchym, 
Rhizom, Rippenendigungen) charakteristisch zu sein. 
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Die Äpfelsäure wird beim Rhabarber nun nicht wie bei zahlreichen 
sukkulenten Crassulaceen total verbrannt (vgl. die folgende [S. 508] Arbeit 
von BENDRAT), sondern nur partiell, und zwar zu Ozalsäure, aber auch 
dies geschieht nur teilweise, so daß auch zum Schluß der Vegetations- 
periode sich noch beide Säuren nebeneinander vorfinden. Auf diesen 
Übergang von Äpfelsäure, und zwar nur der i-Form, in Oxalsäure können 
wir z. B. in den eben erwähnten Dunkelversuchen mit abgeschnittenen 
Blattspreiten aus dem schon vom 3. Tage ab starken Rückgang der i-Apfel- 
säure und dem gleichzeitigen steilen Anstieg der Oxalsäure schließen. 

Dasselbe zeigt der normale Entwicklungsverlauf: In den ganz jungen 
Blattstielen ist Oxalsäure entweder gar nicht oder kaum vorhanden, um 
im Laufe der Entwicklung rasch auf Kosten der i- Äpfelsäure zuzunehmen. 
In den Spreiten, wo ja die l-Säure ganz zurücktritt, tritt die bis zum 
Herbst steigende Zunahme an Oxalsäure unter entsprechendem Rück- 
gang der i-Äpfelsäure noch klarer in Erscheinung. 

Die Oxalsäure, die wohl meist an Ca gebunden auftritt, dürfen wir 
beim Rhabarber als Stoffwechselendprodukt ansprechen, sofern sie nicht 
doch noch zum kleinen Teil verbrannt wird, was aus unseren Versuchen 
nicht mit Sicherheit hervorgeht. Das ist unter ungünstigen Versuchs- 
bedingungen wohl der Fall, im Freiland aber sicherlich nicht, wie aus dem 
von Mai bis Oktober unveränderten Gesamtsäuregehalt der Blätter her- 
vorgeht. Jedenfalls bleibt sie aber sowohl in den Blattstielen wie den 
Spreiten von der herbstlichen Stoffwanderung fast unberührt. 

Ganz anders gestaltet sich das herbstliche Schicksal der Äpfelsäure, 
und zwar scheint es wesentlich vom physiologischen Wert der Basen, an 
die sie gebunden ist, abzuhängen. In den Spreiten mit ihrem sehr ge- 
ringen NH;-Gehalt unterbleibt demzufolge auch die herbstliche Ab- 
wanderung der Äpfelsäure. Ein Maiblatt enthält nicht größere Säure- 
mengen als ein vollkommen vergilbtes Blatt zu Ende Oktober. In den 
Blattstielen liegen die Verhältnisse folgendermaßen: Die i-Säure, in den 
jungen Stielen fast ausschließlich vorhanden, nimmt im Laufe der Ent- 
wicklung sehr bedeutend ab, um erst im Herbst wieder etwas anzusteigen, 
wohl infolge teilweiser Inaktivierung der 1-Säure. Der Gehalt an letzterer 
nimmt mit dem Wachstum, wie erwähnt, rasch zu, erreicht Mitte Juli 
ein Maximum, um erst mit der herbstlichen Stoffwanderung rasch und 
sehr beträchtlich, z. B. von 59 bis auf 16% des Gesamtsäuregehaltes unter 
gleichzeitigem scharfem Rückgang an Gesamtsäure abzufallen. Diese Ab- 
wanderung der Säure geht ebenso wie die gleichzeitige des NH, geradezu 
schlagartig vor sich. Noch Ende Oktober waren in den Stielen grüner 
Blätter NH;- und Säuregehalt unverändert. Beim Auftreten der ersten 
gelben Flecken am Blattrande war die Auswanderung dann schon so gut 
wie abgeschlossen. Die Rückwanderung der Säuren ins Rhizom ist nicht 
ein sich kontinuierlich über die ganze Vegetationsperiode erstreckender 
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Vorgang, wie STEINMANN (4) annimmt, sondern ist aufs engste mit der 
Vergilbung verkniipft. 

Auf die tagesperiodischen Säureschwankungen, die in bemerkens- 
wertem Gegensatz zu den im vorliegenden Band von BENDRAT (3) be- 
handelten analogen Vorgängen bei Crassulaceen stehen, sowie auf die 
seit unserer vorigen Mitteilung (2) erreichten Fortschritte in der Auf- 
deckung des N-Stoffwechsels soll hier nicht weiter eingegangen werden. 
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ZUR PHYSIOLOGIE DER ORGANISCHEN SAUREN 
IN GRUNEN PFLANZEN. 
VL EIN BEITRAG ZUR KENNTNIS DES SAURESTOFFWECHSELS 
SUKKULENTER PFLANZEN. 


Von 
Minna BENDRAT. 


Mit 6 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 6. Januar 1929.) 
A. Einleitung. 

Untersuchungen an Begonia semperflorens und Rheum hybridum 
haben ergeben, daß die Säurebildung hier mit dem N-Stoffwechsel aufs 
engste zusammenhängt. Beim Rhabarber konnte überzeugend ein Kon- 
formgehen von NH,-Anhäufung und Säurespeicherung nachgewiesen 
werden!. Oxalsäure und Äpfelsäure können somit als Nebenprodukte 
der Desaminierung auftreten und zwar in Pflanzen oder doch Pflanzen- 
teilen von typisch sukkulentem Bau. Bei beiden Pflanzen fehlen perio- 
dische diurnale* Säureschwankungen; die Menge und Art der Säure ist 
vielmehr Anzeichen für Erreichung eines bestimmten Entwicklungs- 
zustandes. 

Von diesem Verhalten weichen die Crassulaceen mit ihrem häufig 
untersuchten täglichen Säurestoffwechsel ab. Leider wurden diese Unter- 
suchungen mit ungenügenden Methoden ausgeführt und meistens nur die 
titrimetrisch erfaßbare Säure bestimmt, die ein ganz falsches Bild von 
den Säurebildungsvorgängen geben kann. Deshalb mußte bei dieser Art 
der Untersuchung auch der Chemismus der Säurebildung unaufgeklärt 
bleiben. 

Die vorliegende Arbeit ist auf die Feststellung der Säurebildung und 
des Säureabbaues mit analytisch einwandfreien Methoden zur quanti- 
tativen Erfassung der Gesamtsäure gerichtet und beschränkt sich nicht 
wie bisher nur auf ihren titrimetrisch faßbaren Teil. Die Frage nach dem 


1 RUHLAND, W. und Werzer, K.: Planta 8, 765 (1927); ferner der Aufsatz 
derselben Verfasser in diesem Heft. 

2 Dieser Ausdruck wurde zur Vermeidung von Mißveıständnissen der Be- 
zeichnung ,,täglich“ oder ,,Tages-“ vorgezogen, so daß letztere im folgenden den 
Gegensatz zum nächtlichen Zustand kennzeichnen. 
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Zusammenhang des Säurestoffwechsels mit anderen stoffwechselphysio- 
logischen Vorgängen dagegen wurde von mir nicht behandelt, ist aber 
bereits von anderer Seite im Leipziger Botanischen Institut in Angriff 
genommen. 

Es war also festzustellen, welcher Art die täglichen Schwankungen 
im analytisch erfaBbaren Säuregehalt bei Sukkulenten sind, und in wel- 
chen Beziehungen sie zu äuBeren und inneren Bedingungen der Pflanzen 
stehen. 

Die Methodik, von der Verarbeitung der frischen Pflanzenteile begin- 
nend, ist überaus zeitraubend und mühevoll. So war es nicht möglich, so 
viele Bestimmungen zu machen, daß alle Fragen, die sich im Verlauf 
der Arbeit ergaben, geklärt werden konnten. 

In der Arbeit werden die Ergebnisse aller Versuche und Analysen tabel- 
larisch wiedergegeben, nicht nur als Beleg der hier vorgetragenen, oft 
noch hypothetischen allgemeinen Schlüsse, sondern auch damit dieses 
sehr mühsam erarbeitete Material späteren Forschungen zugute kommen 
kann, denen es bei fortgeschrittenem Stande der Frage vielleicht für die 
Formulierung endgültiger Tatsachen von Nutzen werden könnte. 


B. Der heutige Stand der Frage. 

Seit etwa 100 Jahren kennt man die ‚Tatsache‘, daß sukkulente 
Pflanzen in ihrem Säurestoffwechsel eine Periodizität zwischen Tag und 
Nacht derart zeigen, daß sie sich am Tage absäuern und nachts ansäuern. 
Fand man hohen Säuregehalt und manchmal damit zusammentreffend 
einen Wechsel im täglichen Säuregehalt auch bei nichtsukkulenten 
Pflanzen, so blieb GR. Kraus doch der einzige, der diese Periodizität zu 
einer allgemeinen Regel erheben wollte. Dz Vries und WARBURG fanden 
dagegen selbst unter den Crassulaceen einige Pflanzen, bei denen der täg- 
liche Säurestoffwechsel zu fehlen schien, und stark säurehaltige Pflanzen 
anderer Familien, die ihn auch nicht zeigten. 

Ergebnisse aus Versuchen unter sorgfältig und mannigfaltig ausge- 
wählten Bedingungen wurden dahin gedeutet, daß Lichtverhältnisse 
und Temperatur einen hohen, wenn nicht ausschlaggebenden Einfluß 
auf die Säurebildung bzw. -zersetzung haben müssen. Kraus schloß aus 
seinen Versuchen, daß die Entsäuerung eine unmittelbare Lichtwirkung 
sei. MAYER und SPOEBR wiesen später die Entsäuerung des Zellsaftes im 
Lichte nach. In einer 1925 im Journal of General Physiology 6 erschie- 
nenen Arbeit von GusTAarson konnte die Lichtzersetzung des PreBsaftes 
von Bryophyllum calycinum, wieSPOEHR sie fiir Opuntia versicolor gefunden 
hatte, in keiner Versuchsanordnung erreicht werden. Nach den Ergeb- 
nissen seiner Arbeit schloß aber auch er: ,,Light is the main factor in 
causing the decrease in acidity“. 


De Vrizs drückte sich in bezug auf den Einfluß des Lichtes unbe- 
34* 
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stimmt aus. Er glaubte seine Versuchsergebnisse so deuten zu miissen, 
daß der Säurestoffwechsel unabhängig sei von der Chlorophyllfunktion, 
und daB Licht die Zersetzung beférdere, aber nicht bewirke. 

Im Gegensatz zu ihm erachtete WARBURG die Entsäuerung für aus- 
drücklich an die Chlorophylifunktion und damit an das Licht gebunden. 

Beide aber, DE VRIES sowohl wie nach ihm WARBURG fanden, daß bei 

Dunkelheit die Säure allmählich verschwindet, beson- 
ders in der Wärme. Erhéhte Temperatur sollte auch im Licht die Zer- 
setzung beférdern, wahrend dagegen tiefere Temperatur im Dunkeln 
besonders günstig auf die Bildung von Säure einwirke; nach WARBURG 
sollte das Optimum der Säurebildung bei 13° liegen. Aus der Starke von 
Säurebildung oder Säurezersetzung bei bestimmter Temperatur schloB 
man, daß Entsäuerung und Ansäuerung zwei nebeneinander herlaufende 
Vorgänge sein müßten, die nächtliche Ansäuerung also zustande käme 
durch einen Überschuß der gebildeten Säure über die verbrauchte. 

Bei der Untersuchung dieser eigenartigen Säurestoffwechselvorgänge 
erhob sich bald die Frage nach der Entstehung und dem weiteren Schick- 
sal der Säure. In bezug auf die Entstehung der Säure sind verschiedene 
Meinungen geäußert, und es ist ihre Bildung bald zum Assimilations-, 
bald zum Atmungsprozeß in Beziehung gesetzt worden. Ebenso wurde die 
Möglichkeit ihrer Entstehung im Eiweißstoffwechsel erörtert und auch 
darauf hingewiesen, daß die gleiche Säure schließlich in verschiedenen 
stoffwechselphysiologischen Abläufen entstehen könne. Literaturüber- 
sichten finden sich in den meisten Säurearbeiten. Es sei deshalb ver- 
wiesen auf WARBURG (1), SPOEHR (2), RicHARDS (3) und als jüngste be- 
sonders auf die WETzELsche Arbeit (4). In bezug auf die Zersetzung der 
Säuren gehen die Meinungen dahin zusammen, daß diese im Lichte mit 
Gewinn von CO, verbunden ist. Ein solcher Vorgang erschien in Anbe- 
tracht des typischen Baues der Sukkulenten als biologisch zweckmäßig. 
In Atmungsversuchen fand man einen Zusammenhang zwischen Volum- 
veränderung und Schwankung im Säuregehalt derart, daß beide häufig 
parallel gehen. Literatur s. WARBURG (1), S.105, AUBERT (5), GERBER (6). 

Auch eine fermentative Zersetzung der Säure kann durch die Ver- 
suche von ZALESKI und REINHARDT (7) sowie von STAEHELIN (8) für die 
Oxalsäure nachgewiesen werden. STAEHELIN konnte dabei keine Uber- 
einstimmung zwischen CO,-Abscheidung und Abnahme des Oxalats 
feststellen. 

Die im bisher untersuchten Säurestoffwechsel sukkulenter Pflanzen 
gefundenen Säuren sind in der Hauptsache Oxal- und Äpfelsäure. Was 
nun die Natur der Crassulaceenäpfelsäure anbetrifft, so wurde diese häu- 
fig für eine Isomere der Äpfelsäure gehalten, weil die Salze der Crassula- 
ceenäpfelsäure bei der Kristallisation ein anderes Verhalten zeigten als 
sonst von den äpfelsauren Salzen bekannt war (Angabe der Literatur bei 
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CzAPEK 9). Nach der jüngsten einschlägigen Arbeit von FRANZEN und 
OSTERTAG (10) liegt in der Äpfelsäure der Crassulaceen keine Isomere 
vor. Die andersartige Kristallisation ist bedingt durch eine Beimischung 
von Malyläpfelsäureanhydrid. 


C. Kritik der in den bisherigen Arbeiten angewandten Methode. 


Die Beziehungen des Säurestoffwechsels wurden mit Hilfe von Metho- 
den untersucht, die uns heute als ungeniigend erscheinen müssen. Die 
meist angewandte titrimetrische Methode vernachlässigt die Neutral- 
salze der organischen Säuren. Alle Fällungen der Äpfelsäure aus dem 
Preßsaft als Ca-, Pb- oder Ag-Salz sind nicht quantitativ und müssen ge- 
reinigt werden; es ist nicht bewiesen, daß sie nur das Salz der Äpfelsäure 
darstellen und nicht etwa Bernsteinsäure mitgefällt wurde; außerdem 
kann der Wassergehalt der Salze ein verschiedener sein und Fehler be- 
dingen. 

In jüngerer Zeit zog man zur Untersuchung des Säurestoffwechsels 
die Bestimmung der Wasserstoffionenkonzentration heran. Die p,- 
Bestimmung erfaßt aber nur das Wasserstoffion, nicht das Säuremolekül 
als solches, läßt also keinen eindeutigen Schluß zu auf die Säurekon- 
zentration. 

Versuche zum Vergleich aktueller und titrimetrischer Azidität sind 
zu finden in den Arbeiten von HEMPEL (11) und Gustarson (12). LEUT- 
HARDT (3) will aus der elektrometrisch gemessenen Pufferkapazität des 
Preßsaftes und den so gewonnenen Titrationskurven auf die absolute 
Azidität schließen. 

Die p,-Werte der in der Hrmrerschen Arbeit untersuchten Sukku- 
lenten liegen zwischen 5,7 und 3,9, für Sempervivum glaucum in der vorlie- 
genden Arbeit zwischen 5,16 und 3,93. In den Arbeiten von HEMPEL und 
Gustavson werden Unterschiede zwischen dem Ausmaß und zuweilen 
sogar der Richtung der aktuellen und titrimetrischen Azidität gefunden. 
Hempet findet den Grund dafür in dem verschiedenen Verhältnis der 
Menge des sauren Salzes zum Neutralsalz ; Gustarson stellt in der ersten 
Arbeit fest, daß bei Bryophyllum calycinum die titrimetrische Azidität und 
die H--Konzentration sich in ihren Schwankungen annähernd gleich ver- 
halten, in einer späteren Arbeit findet er diese Beziehung nur an be- 
deckten Tagen. Diese Widersprüche versucht er zu erklären durch die 
Annahme, daß am sonnigen Tage bei starkem Lichte eine andere Säure 
gebildet werde als am bedeckten Tage bei geringerer Lichtintensität. Es 
wäre dann denkbar, daß die im stärkeren Lichte gebildete Säure mit einer 
anderen Dissoziationskonstante als die bei schwacher Lichtintensität 
vorhandene eine andere Schwankung der H--Konzentration verursachen 
würde als diejenige, welche eingetreten wäre, wenn nur die Menge, nicht 
aber auch die Art der Säure sich verändert hätte. 
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Eine solche Bildung verschiedener Säuren bei verschiedener Licht- 
intensität ist bisher nicht beobachtet worden. 

Deshalb erscheint die Hempgische Auffassung, daß der Übergang 
einer Dissoziationsstufe in eine andere derselben Säure durch die Licht- 
stärke bestimmt und auf diese Weise die H--Konzentration verändert 
werde, als die wahrscheinlichere. Aber auch diese Auffassung ist eine 
Hypothese, die der Untersuchung und des Beweises bedarf. 

LEUTHARDTS Untersuchungen zeigen, daß die H°-Konzentration als 
Ausdruck der Pufferungskapazität beeinflußt wird durch Nichtelektro- 
lyte (z. B. Zucker, Aminosäuren). Äpfelsäurelösungen reagieren saurer, 
wenn sie Nichtelektrolyte enthalten [das war schon durch frühere als die 
LEuTHarpTtschen Versuche gefunden worden, s. LôFFLER und SPIRo (14), 
weitere Literaturangaben bei LEUTHARDT (13)]. Durch diese negative 
Pufferung der Nichtelektrolyte erklärt er die Differenzen in der theo- 
retisch berechneten und der tatsächlich vorgefundenen H--Konzentra- 
tion. Seine experimentell gefundenen p,-Werte sind nämlich niedriger, 
die H--Konzentration also höher, als man theoretisch erwarten würde. 
Seine Schlußfolgerung, ,,daB auch die Zucker als Puffer wirken können, 
hat biologisch keine Bedeutung, denn sie entfalten ihre Wirkung erst bei 
stark alkalischer Reaktion‘, ist aus seinen eigenen Versuchen zu wider- 
legen (S. 33—42). Bereits zwischen p, 4 und 6 — also den für die H:- 
Konzentration vieler äpfelsäureführenden Sukkulenten in Frage kom- 
menden Werten —zeigen sich beim Vergleich der ‚reinen‘ Lösungen mit 
dem Preßsaft Unterschiede, die ebenso groß oder größer sind als die täg- 
lichen Schwankungen der H'-Konzentration bei Pflanzen mit diurnaler 
Säureperiodizität. 

Die Bestimmung der H'-Konzentration kann also zu keinen sicheren 
Resultaten in bezug auf die quantitative Säuremenge und ihre Schwan- 
kungen führen. Das soll an einigen Beispielen in der folgenden Tabelle 
gezeigt werden. Der analytisch gefundene quantitative Säuregehalt 


Tabelle 1. Quantitative Säuremenge und H--Konzentration. 

















— Quantitativ H'-Konzentr. 
106 Sempervivum glaucum 0,2142 1,5 x10* 
13 od a 0,2180 3,89 x 10-5 
112 _ ” 0,2012 1,0 x1074 
170 Portea kermesina 0,046 1,12 x 10 
180 Cryptanthus acaulis 0,152 3,8 x10-5 
175  [Oncidium sphacelatum (Stengelstück)| 0,015 3,16 x 10-* 
63 Sempervivum glaucum 0,194 9,12 x 10-* 
65 = 2 0,091 9,12 x 10-* 
64 po > 0,213 8,91 x 10-¢ 
0,095 7,76 x 10-* 
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in molarer Konzentration (vgl. Erklärung der Bezeichnungen S. 519f.) ist 
neben die H'-Konzentration gesetzt. Es handelt sich um einen Auszug 
aus den Tabellen 8. 561f., der durch weitere Beispiele leicht vermehrt wer- 
den könnte. 

Die Pufferung ist also bei verschiedenen Arten verschieden groß und 
auch innerhalb derselben Art bedeutenden Schwankungen unterworfen. 
Es ist unmöglich, von der H'-Konzentration auf die wirkliche Säure- 
konzentration zu schließen. Was wir als H:-Konzentration messen, ist 
immer die Resultante aus Vorgängen, an denen bei den untersuchten 
Pflanzen wenigstens vier Faktoren beteiligt sind: das Neutralsalz der 
Säure, die entstehende freie Säure, die zugeleiteten Basen und die Nicht- 
elektrolyte. Je nach der Kombination der einzelnen Faktoren wird das 
Ergebnis, wie es sich im p, zeigt, mannigfaltig verschieden sein. 

Eine Veränderung der p,-Konzentration kann auch dadurch bewirkt 
werden, daß schwach dissoziierte Säuren in solche mit stärkerer Disso- 
ziationskonstante umgewandelt werden und umgekehrt, ferner auch da- 
durch, daß C-reichere Säuren in C-ärmere mit einer anderen Dissozia- 
tionskonstante zerfallen und dadurch eine Vermehrung der titrimetri- 
schen und aktuellen Azidität ohne Neubildung von Säuren eintritt. 

Die verschiedenen Faktoren können sogar derart zusammenwirken, 
daß die titrimetrische, elektrometrische und analytische Bestimmung 
die ‚„Säure‘schwankungen nicht nur in verschiedener Stärke, sondern 
sogar in verschiedener Richtung anzeigen. 

Für diesen letzteren, besonders interessanten Fall seien im folgenden 
Beispiele angeführt, deren Zahlenwerte sich in den Haupttabellen S. 561f. 
und $.570f. unter den am Anfang der Zeile stehenden Nummern finden. 
Von den drei untereinanderstehenden Zahlenwerten in der Rubrik ‚Ges. 
Säure + % ‘‘ (Haupttabellen!) gibt der oberste die Zunahme, d. h. Diffe- 
renz der Säuremengen in zwei zusammengehörigen Bestimmungen, be- 
zogen auf 1 g Frischgewicht, der mittlere die Zunahme auf 1 g Trocken- 
gewicht und der letzte dieselbe, bezogen auf 1 com Wasser, also die 
molare Konzentration, an. Wo nicht in den Spezialtabellen ausdrück- 
lich etwas anderes angegeben wird, beziehen sich die Bemerkungen über 
quantitative Azidität auf molare Konzentration. (Bezüglich der weiteren 
Bezeichnungen sei auf die Erklärung der Bezeichnungen S. 519f. verwie- 
sen.) Die Zahlen mit dem Pluszeichen geben die Zunahme der Azidi- 
tät in Prozent, die Zahlen mit dem Minuszeichen die Abnahme an. 

Weit häufiger als diese extremen Fälle, in denen die drei Aziditäts- 
bestimmungen verschiedene Richtung der Säureschwankung anzeigen, 
sind nach den Tabellen Seite 561 f. jene, wo bei demselben Biatte jene Rich- 
tung zwar gleich, aber der Grad der Ansäuerung verschieden ist, je nach- 
dem er elektrometrisch, titrimetrisch oder analytisch bestimmt wurde. 
Die verschiedenen Gründe für die Unzulänglichkeit der elektrometrischen 
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Tabelle 2. Differenz der aktuellen, titrimetrischen und quantitativen Aziditat 
abends und morgens in Prozenten. 























— | Akt. Titr. Quantitativ 
64 Sempervivum glaucum A am - 23] -179 +10 
68 > = J am - 11 - 6 +10 
74 A. A J am + 49 — 11 +18 

177 Epidendrum ciliare A a-m — 15] +38 +61 
179 Vanilla planifolia A am - 7 konst. + 8 
98 Sempervivum glaucum À 15-18 | +145 +22 — 7 
101 si er M 15-18] + 73 +45 -15 
132 a Pr J am + 82 +50 -12 
133 si 2 J a-ma + 45 +25 —10 
147 |Mesembrianthemum cordifolium | A a-m + 74 — 13 — 21 
150 es en M am +145 -19 —25 
153 pi = Jam +100 — 20 — 33 
166 Bryophyllum calycinum AM a-m | + 38 — 10 — 16 
172 Oncidium sphacelatum A a-m +100 — 17 — 28 


Bestimmung hinsichtlich unserer Frage wurden bereits angegeben ; aber 
auch bei der so überaus häufig angewandten Bestimmung der Säure- 
schwankung aus der titrimetrisch gemessenen Azidität zeigt sich keine 
Übereinstimmung mit den analytisch gefundenen Veränderungen im 
Säuregehalt. Einer analytisch gefundenen Säurezunahme von rund 
15% ‚entspricht z. B. (alte Blätter, Abend-Morgenbestimmung Nr. 13) 
eine Zunahme der titrimetrischen Azidität um 95% ; ein anderes Mal 
(alte Blätter, Abend-Morgenbestimmung Nr. 22) eine titrimetrisch ge- 
messene Zunahme von 44% ; in einem dritten Falle (J a-m Nr. 45) be- 
trägt bei gleicher analytischer Zunahme wie bei 13 und 22 die titri- 
metrische 65% (die Parallelbestimmung an abgeschnittenen jungen 
Blättern Nr. 47 zeigt bei gleichem Ausgangswerte der analytischen Säure 
am Abend den gleichen Anstieg der titrimetrischen Säure am Morgen, 
also ein Plus von 65% genau so, wie bei den an der Pflanze verbliebenen 
Blättern. Die analytische Säure dagegen, die im angeschlossenen Blatt 
um 15% stieg, fällt im abgeschnittenen um fast 7%!). 

Einer Zunahme der analytischen Säure von etwa 40% entsprechen 
folgende Werte der titrimetrisch gemessenen Zunahme: 


80% (J am Nr. 24); 58% (M am Nr. 40); 100% (A a-m Nr. 84); 
185% (M a-m Nr. 121); 33% (M am Nr. 129); 8% (A 15—18a Nr. 136). 


Wenn man die Analysen Nr. 40 und 121 (2 Abend-Morgenbestim- 
mungen an mittleren Blattern) nur nach der Zunahme der titrimetrischen 
Azidität vergleicht, würde man ohne weiteres auf eine dreimal so starke 
Ansäuerung bei 121 schlieBen. Die analytisch erfaBte, also tatsächlich 
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vorhandene Säurezunahme ist aber gleich! Es ist also sicher nicht so, 
daß nur durch den Abbau oder durch die Anhäufung freier Säureäqui- 
valente die diurnale Säureperiodizität bedingt wäre. Nur für den Fall, 
daß es so wäre, hätte die titrimetrische Methode einen Wert für die Mes- 
sung der Säureschwankungen. Aus den analytischen Untersuchungen 
neben den titrimetrischen wird aber wahrscheinlich, daß auch die Neu- 
tralsalze in die Schwankungen hineingezogen sind. GR. Kraus konnte 
schon aus unvollkommenen Fällungen der äpfelsauren Salze aus dem 
Preßsaft als Ca-malat feststellen, daß in einzelnen Fällen nicht nur die 
Menge der freien Säure, sondern auch der Betrag des Malats verringert 
ist. Diese Tatsache wurde in der Literatur bisher übergangen, wird aber 
durch die quantitative Bestimmung in weitem Umfange bewiesen. 

Die titrimetrische Bestimmung ist aber nicht nur ungenau in bezug 
auf die Erfassung der Säureschwankungen, sondern sie kann darüber 
hinaus zu völlig falschen Schlüssen führen. So ist bekannt, daß War- 
BURG mit Hilfe der titrimetrischen Methode den Einfluß des Sauerstoffes 
auf den Säurestoffwechsel untersuchte. Nach vielen mannigfaltig abge- 
änderten Versuchen kam er zu der Schlußfolgerung, |. c. S. 96, „daß das 
Bryophyllum-Blatt zur Säureproduktion des Sauerstoffes bedarf“. Eine 
Verdünnung des O,-Gehaltes der umgebenden Luft kann aber fördernd 
auf die Säureproduktion einwirken, ‚doch hat natürlich die Verdünnung 
ihre Grenze; so genügt z. B. schon Luftabschluß durch Paraffin, um die 
Säureproduktion zu beschränken“. 

Mit diesen Untersuchungsergebnissen WARBURGs stimmen überein die 
Ergebnisse der titrimetrischen Azidität in den Analysen 29—35 der vor- 
liegenden Arbeit (Tabelle 3). 

Im ersten Versuch 29—31 wurde der Säuregehalt mittlerer Blätter 
bestimmt ; von gleich alten Blättern wurde im Wechsel das eine mit einer 
Vaselineschicht gleichmäßig und vollständig überzogen, das andere un- 
verändert gelassen. Die Bestimmung der titrimetrischen Azidität ergab 
bei den letzteren eine Zunahme von 0,024 abends auf 0,059 morgens; bei 
den Blättern aber, die unter Luftabschluß gewesen waren, wurde eine Zu- 
nahme von 0,024 auf nur 0,039 gefunden. In der zweiten Versuchsan- 
ordnung wurde die Kontrollbestimmung und die Bestimmung an luft- 
abgeschlossenen Blättern an vergleichbarem Material von zwei Pflanzen 
ausgeführt. Der titrimetrische Abendwert der Kontrollblätter betrug 
0,032 und war am Morgen auf 0,056 gestiegen. Die Versuchsblätter 
zeigten abends einen titrimetrischen Wert von 0,030, nachdem sie aber 
über Nacht unter Luftabschluß durch Vaselineüberzug gewesen waren, 
betrug die titrimetrische Azidität nicht mehr als 0,035. Es zeigt sich 
also in beiden Versuchen dort, wo der O,-Zutritt stark gehindert ist, 
eine bei weitem geringere Zunahme der titrimetrischen Säure als in dem 
Blatt, das unter normalen Luftverhältnissen gehalten war. In Analogie 
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Tabelle 3. Spaltöffnungsverschluß. Sempervivum glaucum. 
Mittlere Blätter. 








































0,1451 





Tro. in % KE 
a Bek Fr. S. Gb. 8. Ges. 8 
29 M 18 7,9 0,1120 
21. VII. 27. 1,4123 
0,1217 
30 M 34, 7,9 0,1210 
1,5398 
0,1314 
31 M 34, m 0,1206 
Vaseline 1,5044 
0,1311 
32 M 18 7,6 0,1234 
26. VII. 27. 1,5793 
0,1335 
33 M 3*/, 7,7 0,0035 0,1338 0,1373 
0,0453 1,7280 1,7733 
0,0038 0,1449 0,1487 
34 M 18 8,1 0,1251 
1,5287 
0,1361 
35 M 3, 8,4 0,1329 
Vaseline 1,5826 
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mit WARBURG wiirde man den Grund hierfür in eben diesem stark ver- 
minderten Sauerstoffzutritt sehen. Dennoch ist dieser Schlu8 falsch : 
Das beweist die Betrachtung der quantitativ erfaBten Säuremenge. Im 
ersten Versuch steigt bei den Kontrollblättern die analytische Säure- 
menge von 0,122 abends auf 0,131 morgens, aber ganz genau so auch in 
den Versuchsblättern, also von 0,122 auf 0,131. Im zweiten Versuch 
beträgt die Säuremenge des Kontrollblattes abends 0,134, morgens 0,145 ; 
im Versuchsblatt ist der Abendwert 0,136, der Morgenwert 0,145. 

Die tatsächliche Säureschwankung hat also das völlig gleiche Ausmaß 
bei Luftzutritt sowohl wie bei Luftabschluß; die Säurebilanz bleibt die- 
selbe, nur der Anteil der Komponenten erscheint verändert. Nur diese 
letzte Veränderung deutet die titrimetrische Azidität an; sie ist aber 
völlig außerstande, die Schwankung im Säurestoffwechsel in irgendwie 
quantitativem Ausmaß zu erfassen. Die Betrachtung der titrimetrischen 
Azidität allein führt zu einem falschen Schluß. 

Nur die quantitative analytische Bestimmung der vorhandenen Säure- 
menge kann also vergleichbare Resultate für die Betrachtung des Säure- 
stoffwechsels liefern; ungeeignet aber erweist sich die Bestimmung der 
H:-Konzentration, weil sie außer von der tatsächlich vorhandenen Säure- 
menge auch von anderen Faktoren beeinflußt wird. Völlig ungenügend ist 
ebenfalls die Säurebestimmung auf titrimetrischem Wege allein, da durch 
sie nicht der Gesamtbestand der Säure, sondern nur die freie Säure und 
das saure Salz erfaßt werden, deren Betrag und Veränderung im gesamten 
Säurestoffwechsel häufigen, noch gar nicht geklärten Schwankungen 
unterworfen sind. 

Es geht natürlich über den Rahmen der Möglichkeiten dieser Arbeit 
hinaus, die Gründe der Schwankungen in bezug auf die Komponenten des 
Säurestoffwechsels durch Einbeziehung der beteiligten Basen und Er- 
mittelung der Art ihrer Bindung (des Absättigungsgrades) zu finden und 
so die Abweichungen unter den drei verschiedenen Aziditätsbestim- 
mungen für den einzelnen Fall zu klären. 


D. Bemerkungen zur angewandten Methode. 

Die analytische Säurebestimmung wurde mit Hilfe der Methode aus- 
geführt, die bereits in früheren Säurearbeiten im Leipziger Botanischen 
Institut verwendet worden war (siehe RUHLAND und WETZEL!). Freie 
Säure und gebundene Säure wurden getrennt bestimmt, als gebundene 
Säure die sauren Salze und die Neutralsalze zusammen erfaßt. Konnten 
im Beginn der Arbeit die Schwankungen im Säurestoffwechsel quantita- 
tiv nur für die Menge der Gesamtsäure erfaßt werden, so gelang es, die 
Methode der Trennung von Bernsteinsäure und Äpfelsäure mittels Per- 
manganat so zu verbessern, daß eine quantitativ befriedigende Trennung 


ı Planta 1, 558. 
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der beiden Säuren ermôglicht war. Die Einzelheiten der Bestimmung 
sollen einer späteren Mitteilung vorbehalten bleiben. Auf Grund einer 
von WETZEL ausgearbeiteten, ebenfalls noch zu veröffentlichenden Me- 
thode gelang es dann auch noch, die optisch aktive Äpfelsäure vom in- 
aktiven Anteil getrennt zu bestimmen. Nachdem der geringe Anteil der 
Bernsteinsäure am Gesamtsäuregehalt festgestellt war, wurde die über- 
aus zeitraubende Bestimmung dieser Säure wiederholt unterlassen. 

Die laufend untersuchte Pflanze war Sempervivum glaucum. Es wur- 
den die Schwankungen der „alten“, ,,mittleren‘‘ und ‚jungen‘ Blätter 
im Säuregehalt bestimmt. Als alte Blätter wurden die des äußersten 
Wirtels verwendet, soweit sie völlig lebensfähig erschienen, als junge 
Blätter die kleinsten, hellgrünen, noch knospenartig zusammenliegenden 
genommen; die gleichweit von den alten und jungen Blättern entfernt 
liegenden Wirtel ergaben das Material der mittleren Blätter; diese hatten 
die gleiche Größe wie die alten Blätter, zeigten aber nach Stellung und 
Farbe deutlich den anderen Entwicklungszustand. 

Für gleichzeitige Bestimmungen der Säure in den drei Organen mußte 
wegen der an nur einer Pflanze sehr geringen Menge junger Blätter das 
Material von mehreren Pflanzen genommen werden. Dann wurden die 
Knospen für die Abend- und Morgenbestimmung im Wechsel entfernt, 
von jeder Pflanze aber ein oder mehrere ‚alte‘ und ,,mittlere‘‘ Blätter 
sowohl abends wie morgens fortgenommen. Wurden Bestimmungen in 
angeschlossenen und abgeschnittenen Blättern, also in Blättern teils mit, 
teils ohne Stoffleitung, gleichzeitig ausgeführt, so mußten am Abend das 
erste und dritte Blatt des Wirtels fortgenommen werden, das zweite blieb 
für die Morgenbestimmung der Säure in angeschlossenen Blättern an der 
Pflanze. Die ‚ersten‘ und ‚‚dritten‘‘ Blätter wurden abwechselnd für 
die sofortige Abendbestimmung gebraucht oder für die Morgenbestim- 
mung an abgeschnittenen Blättern zurückgelegt. 

Vergleichbares Material für die drei verschiedenen Aziditätsbestim- 
mungen wurde in der Weise gewonnen, daß jede Knospe im ganzen, von 
den alten und mittleren Blättern aber jedes einzelne Blatt halbiert wurde; 
die so gewonnenen Hälften wurden einerseits auf Preßsaft, andererseits 
auf Trockenpulvergewinnung für die analytische Bestimmung verarbei- 
tet. Es hatte keinen Einfluß auf das Ergebnis der titrimetrischen oder 
Pu-Bestimmung, wenn man einmal den klar abgestandenen, das andere 
Mal den durch ein dünnes kleines Tuch filtrierten Saft gebrauchte. Tage- 
langes Stehen im geschlossenen Gefäß änderte den Säurewert des Saftes 
erst nach Pilzbesiedlung. 

Die absolute Zuverlässigkeit der im Leipziger Institut für p,-Be- 
stimmung in sauren Pflanzensäften gebrauchten Elektrode wurde in oft 
wiederholten Kontrollbestimmungen geprüft. Der Fehler betrug nie 
mehr als 1 in der zweiten Dezimale des p,-Wertes. 
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Aus den Ergebnissen der Säurebestimmung an Blättern von Semper- 
vivum glaucum, die in der soeben geschilderten Art gewonnen wurden, 
konnte noch nicht allgemein auf den „Typus‘‘ des Säurestoffwechsels der 
sukkulenten Pflanzen überhaupt geschlossen werden. Um einen Anhalt 
für die Beurteilung dieser Frage zu gewinnen, wurden Untersuchungen 
an anderen Pflanzen angestellt. Von den untersuchten Pflanzen sind 
typisch sukkulent: Mesembrianthemum cordifolium, Bryophyllum caly- 
cinum, die Orchideen Epidendrum ciliare und Vanilla planifolia. Da- 
gegen ist der sukkulente Habitus nicht ausgeprägt bei den untersuchten 
Orchideen: Cypripedilum villosum und Oncidium sphacelatum, ebenso- 
wenig bei den Bromeliaceen Billbergia thyrsoidea, Aechmea fasciata, 
Tillandsia Lindeni, Portea kermesina und Crypthantus acaulis. 

Die Gewinnung von PreBsaft war wegen der schleimigzähen Be- 
schaffenheit des zerriebenen Blattmaterials bei Cypripedilum villosum, 
Aechmea fasciata und Tillandsia Lindeni unmöglich. 


Im folgenden werden die im Text und in den Tabellen angewandten 
Bezeichnungen und Abkiirzungen zusammengestellt. 


Alter (Entwicklungszustand) des untersuchten Blattes: A = alte Blatter; 
M = mittlere Blatter; J = junge Blatter. 

Sauren: A = Äpfelsäure; B = Bernsteinsäure; O = Oxalsäure. o-a-A = op- 
tisch aktive Äpfelsäure; i-A = optisch inaktive Äpfelsäure; 1-A = linksdrehende. 
Äpfelsäure; d-A = rechtsdrehende Âpfelsäure. RS = Restsäure, d.h. Gesamt- 
sävremenge minus optisch aktiver Äpfelsäure; Fr.S. = Freie Säure; Geb.$. = 
Gebundene Säure; Ges.S. = Gesamtsäure, d.h. freie Säure plus gebundene Säure, 

Zeit der Fortnahme des Materials für die Bestimmung und Verhältnisse der 
Witterung zu dieser Zeit: a = abends; m = morgens; ma = Blätter, die morgens 
untersucht, aber abends abgeschnitten worden waren; s = sonnig; w = warm; 
r = regnerisch; b = bedeckt. 

Zur Anordnung der Tabellen: 

Bei Bestimmung des Säuregehaltes abends und morgens wird meistens nur 
das Datum der Ausgangs-, also der Abendbestimmung, angegeben. Die Angabe 
der Stunde ist neben die Blattbezeichnung gesetzt. 

Haupttabelle 1, S. 561 ff. 

h = Wasserstoffionenkonzentration; ccm m. L. auf 1 ccm 8. = Kubikzenti- 
meter molare Lauge entsprechen der Säure in 1 ccm Pflanzensaft (PreBsaft). 

In der letzten Spalte dieser Tabelle ist die prozentuale Zu- oder Abnahme der 
analytisch gefundenen quantitativen Säuremenge angegeben (vgl. Erklärung der 
Haupttabelle 2 unten). 

Haupttabelle 2, S. 570ff. 

Die quantitativen Säuremengen sind eingetragen in Kubikzentimeter molarer 
Lösung: 
in der I. Reihe bezogen auf 1 g Frischgewicht (Abkürz. Fri.); 

REITER: Uran ‘i » 1g Trockengewicht (Abkürz.: Tro.); 
» o dil. „ ir » lccm Wasser, also in molarer Konzentra- 
tion (Abkürzung: Wa.). 

Die Bezeichnungen, der in den Text eingefügten Tabellen sind dieselben wie 
in den Haupttabellen S. 561ff. 
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Wo nicht anders bezeichnet, ist der Säuregehalt in den Texttabellen in mo- 
larer Konzentration (vgl. oben) angegeben. 
In den Tabellen der prozentual angegebenen Säureschwankungen S. 521 f. 


ist die Tageszeit zweier zusammengehöriger Bestimmungen durch den Bindestrich 
verbunden unter das Datum gesetzt. 
Die Veränderung der H’-Konzentration und der titrimetrischen Azidität ist 
derart, 


eingetragen, 
daß die eee der H’-Konzentration in der I. Reihe, 
” ‚ titrimetrischen Azidität in der II. Reihe steht. 

Wo bei swei zusammengehörigen Bestimmungen in der einen keine optisch 
aktive Säure vorkommt, wird bei der Angabe der prozentualen Veränderung die 
Zeit des Vorkommens der aktiven Form und das Verhältnis RS : o-a-A angegeben. 

In der gleichen Spalte bedeutet d-1, daß in der ersten der beiden zusammen- 

igen Bestimmungen rechtsdrehende, in der zweiten linksdrehende Säure 
vorkam. 

Ein vorgesetztes d oder 1 in der Spalte o-a-A bei mittleren Blättern gibt die 
Richtung der Drehung des polarisierten Lichtes an. 

E. Die eigenen Untersuchungen. 
I. Die freie Säure. 

Es sollen im folgenden erst die Verhältnisse besprochen werden, die in 
den Untersuchungen in bezug auf den Säurestoffwechsel bei Sempervivum 
glaucum gefunden wurden. 

Die quantitative Bestimmung der freien Säure und der gebundenen 
Säure wurde so ausgeführt, daß beide voneinander getrennt bestimmt 
wurden. 

Die Menge der freien Säure ist sehr gering. Ihr Betrag schwankt 
zwischen 0 und 0,05 ccm Mol. auf 1 g Trockensubstanz. Nur wo der An- 
teil der freien Säure sich diesem letzteren Werte nähert, ist er in die Ta- 


bellen eingetragen. 
II. Gebundene Säure. 


Vgl. die Haupttabellen S. 561f. 

a) Diurnale Säureschwankungen. 

Für die Untersuchung des täglichen Säurestoffwechsels kommt also 
nur die gebundene Säure in Betracht. Bestimmt wurde die Gesamtmenge 
der neutralen und sauren Salze in alten, mittleren und jungen Blättern. 
Von der Gewinnung vergleichbaren Materials ist in den Bemerkungen zur 
Methode schon die Rede gewesen. Es wurden untersucht die Schwan- 
kungen vom Abend zum Morgen und in einer kleineren Anzahl von Bestim- 
mungen auch die Schwankungen des Säuregehaltes während des Tages. 
Es werden zuerst die Säureschwankungen an alten Blättern vom Abend 
zum Morgen besprochen. Die Zahlenwerte finden sich in den Haupt- 
tabellen. Vgl.auch Abb.1. Die Säureschwankungen in Prozent sind in der 
Tabelle 4 8S. 521 eingetragen. In den Analysen vom 31. V. und 24. VI. 
wurde die Morgenbestimmung nur an abgeschnittenen Blättern aus- 
geführt, in das Kurvenbild konnten die Ergebnisse also nicht im Zu- 
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Tabelle 4. Sempervivum glaucum, alte Blätter. Säureschwankungen vom Abend 
































zum Morgen. 
an. 20 +in% am + in % a-ma 
r. Gb. 8. h titr. Gb. 8. h titr. 
1 |11. V. 27| +26,025 
2 > +11,43 
+ 24,06 
12 | 1. VL 27 + 16,42 +232 +95,2 
13 8. W. + 18,65 
+ 16,2 
16 /15. VI.27] +11,64 
17 + 10,15 
+11,75 
22 | 25. VL.27 +14,4 +44,0 + 44,0 
23 + 15,68 
+14,31 
36 |22.1X.27} +51,8 +91 +10,8 | +16,9 +70 +21,6 
37 +25,1 +12,4 
38 +54,3 +11,2 
48 |27.X.27 | +22,34 +48 +31,5 | +11,9 +67 + 52,7 
49 + 15,35 — 12,8 
50 + 24,59 + 14,8 
59 |21.XIL27| +15,48 — 6,6 —2,2 
60 


sammenhang mit den anderen eingetragen werden. Nicht eingezeichnet 
sind in die Kurven der diurnalen Säureschwankungen die Bestimmungen, 
die nur an einer Blattart ausgeführt wurden. 

Die Kurven für die alten Blatter zeigen, daß die Linie der Abendwerte 
unter derjenigen der Morgenwerte liegt, daB also eine Zunahme der Säure 
vom Abend zum Morgen stattfindet. In den abgeschnittenen Blättern 
ist am 9. IV. und 11. V. 28 die Zunahme etwas stärker, sonst aber ge- 
ringer als in den an der Pflanze verbliebenen. Von Mitte Mai ab bis zum 
Ende der Vegetationsperiode scheint der Anstieg der Säure in den ab- 
geschnittenen Blättern ein gleichmäßiger zu sein und nicht so stark wie 
in den an der Pflanze verbliebenen, siehe Analysen vom 31. V., 24. VI., 
21. IX., 26. X. Mit der Intensivierung des Stoffwechsels von Ende März 
ab fällt diese Gleichförmigkeit weg. 

In der Kurve für 1927 fällt der niedrige Abendwert vom 24. VI. neben 
dem sehr viel höheren vom 31. V. auf; das Wetter war an beiden Tagen 
gleich. Ein ähnlicher Unterschied zeigt sich in den Analysen vom 9. IV. 
und 11. V.28. Das deutet darauf hin, daß wir starken individuellen 
Schwankungen in verschiedenen Pflanzen begegnen können. 
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Tabelle 4 (Fortsetzung). 

sn) + in % am + in % a-ma 
Nr Datum h : ih 
and Gb. 8. 1A RS tite. Gb. 8. | 1A RS nn. 
61/30. I. 28}+ 0:40 + 11,36 }— 0,40 ! h. n. b. 
62 + 0,36|+ 7,09|- 3,64 |+ 33,34 

+ 0,42]+12,5 |- 0,75 
63/13. IL. 28| + 10,86 À a morg. - 2,3 
64 +178 | nv. - 17,86 

+ 9,8 be se 
6913. III. 28) + 0,79 
70 - 6,9 + 0,95 

+ 1,23 + 8,56 

77\30.111.28| + 21,31 |— 7,54|+35,15|+ 11,8 
78 + 8,97 |- 16,97 |+21,39|+ 12,5 





+22,55 |- 6,6 |+36,55 
salı0.1V.28) + 38,38 +38,68 |+38,25 |+ 73,6 |+45,7 |+ 15,56 |+ 55,28 | + 262 


84 +43,01 | + 43,39 | +42,89 |+100 |+41,49 | + 12,39 | + 50,74 | + 118,7 
85 +37,63 |+38,4 |+37,5 + 46,05 | + 16,01 | + 55,7 

116} 4. V.28 | + 56,62 | + 29,15 | + 65,17 |+344,3 |+ 5,28 | —29,15 | +16 + 189, - 
117 +63,14 | + 34,76 |+69,39 |+140 |- 0,48|-33,02|+ 9,62 | +127 
118 + 56,12 | + 28,86 | + 64,58 + 5,81 |— 28,86 | + 16,58 

125}12. V.28|+ 2,11/+41,7 |— 3,64|+ 54,5 |+10,28 |+10,36|+10,1 |+ 27,6 
126 + 1,341+408 |— 3,48|+ 53 — 2,11!-— 7,18|-— 2,30|+ 53 
127 + 2,10|+41,60|— 3,47 + 10,30 | + 12,90] + 11,16 


























Ein Vergleich der Analysen vom 14. VI. und 21. IX. zeigt bei der 
jahreszeitlich später liegenden Bestimmung abends den niedrigeren 
Säurestand, nach dem Morgen zu aber einen weit héheren Anstieg; das 
könnte durch die Temperaturunterschiede bedingt sein, denn die Nacht- 
temperatur im September ist tiefer als die im Juni; tiefere Temperatur 
férdert die Säureproduktion, diese tritt also stärker hervor. 

Ein ähnliches Bild gibt der Vergleich der Analysen vom 4. V. 28 und 
11. V. 28. Der 4. V. war ein ausgesprochen schöner Tag mit starken Tem- 
peraturunterschieden morgens und abends: Abends 229 C, morgens 5°. 
Der Abendwert der Säure ist relativ gering, der Anstieg über Nacht 
kräftig. Der 11. V. ist regnerisch, mit 11° Wärme um 6 Uhr abends und 
6° morgens um 51/, Uhr bei sonnigem Himmel. Der abendliche Saure- 
wert ist hoch, die Zunahme so gering, daB der Morgenwert niedriger wird 
als der vom 4. V. Zu vergleichen sind in dieser Hinsicht auch die Be- 
stimmungen vom 30. I. und 13. II. Am 30. I. werden die Pflanzen aus 
dem Gewächshaus genommen, wo sie tags bei diffuser Beleuchtung und 
etwa 12°, nachts bei 10° gestanden hatten. Die Zunahme ist praktisch 
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gleich 0. Die Bestimmung vom 13. II. ist dagegen an Freilandpflanzen 
durchgeführt, auf die größere, wenn auch an sich nicht sehr erhebliche 
Temperaturunterschiede eingewirkt hatten; denn der Himmel ist be- 
deckt, zeitweise regnet es. Trotzdem liegt hier bei gleichem Abendwert 
der gebundenen Säure ein Anstieg von 17% über Nacht vor. 

Aus diesen Versuchen an alten Blättern möchte sich die Annahme 
aufdrängen, daß die Meinung über die Wirksamkeit der Außenfaktoren 
auf die tägliche Ansäurung, wie sie bisher vertreten wurde, zu Recht be- 
steht: Hohe Temperatur und kräftige Beleuchtung fördern die Ab- 
säuerung, bei niedriger Temperatur ist der Überschuß der erzeugten 


ccm/mol 
0,275 
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1927 bs. hs. sb. W.S. ws. 1928 rb. 


Abb. 1. Sempervivum glaucum, alte Blätter. Säureschwankungen vom Abend zum Morgen. 


Der Betrag der Gesamtsäure ist in molarer Konzentration gezeichnet. Vgl. Haupttabelle II, 8. 561 ff. 

Analysen unter dem gleichen Datum. Die starke schwarze Linie ist die Kurve der Abendwerte, 

die diinne schwarze gibt die Morgenwerte fiir an der Pflanze verbliebene, die gestrichelte die 
Morgenwerte fiir abgeschnittene Blatter an. 


Saure gegen die verbrauchte groB, es zeigt sich also ein kraftiger Anstieg. 

Diese Beziehung kénnte auch anders ausgedriickt werden: Wo der 
Abendwert der gebundenen Säure relativ gering ist, zeigt. sich ein be- 
deutender Anstieg und umgekehrt. 

Die abgeschnittenen Blatter folgen dieser Regel nicht. Fiir diese Ab- 
weichung wird in der Isolierung von den anderen Blattern der Grund zu 
suchen sein. 

In den Schliissen über die Wirkung von Licht und Temperatur, wie 
sie fiir angeschlossene alte Blatter gefunden wurden, macht sofort ein Ver- 
gleich der Säureverhältnisse mit denen 

der mittleren Blätter 
unsicher. Hierzu Tabelle 5 der prozentualen Zunahme §. 525 und Abb. 2. 


Planta Bd. 7 35 
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Aus Tabelle 5 S. 525 und Abb. 2 ergibt sich wie für die alten, so auch 
für die mittleren Blätter ein Säureanstieg über Nacht. Es zeigt sich aber, 
daß dieser Säureanstieg in den mittleren angeschlossenen Blättern nie- 
mals gleich ist mit demjenigen der zur besseren Vergleichbarkeit an den 
gleichen Tagen untersuchten alten Blätter. Überaus deutlich ausgeprägt 
ist der Unterschied in der Stärke der Säureschwankungen am 13. II., wo 
die Zunahme in den alten Blättern 10%, in den mittleren 67% beträgt. 
Am 4. V. betrug der Anstieg der Säure in den alten Blättern vom Abend 
zum Morgen bei einer Abendtemperatur von 22° und einer Morgen- 
temperatur von 5° 56%, in den mittleren aber nur 11%. Am 11. V. stieg 
bei einer Temperatur von abends 11° und morgens 6° die Säuremenge in 
den alten Blättern um 2%, in den mittleren Blättern aber um 42%. Die 


7: peal 





0,175 





WS. WS. 7928 rb. 11° 126° 


1927 
Abb. 2. Semperrivum glaucum, mittlere Blätter. Säureschwankungen vom Abend zum Morgen. 
Vgl. Unterschrift zu Abb. 1, S. 523. 


Temperaturverhältnisse also, die in den alten Blättern einen starken An- 
stieg der Säure bewirken, haben diesen Einfluß auf die Säureschwankung 
der mittleren Blätter nicht. 

Noch anders als in den angeschlossenen Blättern zeigt sich die Wir- 
kung der gleichen Außenfaktoren in den abgeschnittenen. Während 
Abb. | für die alten abgeschnittenen Morgenblätter meistens eine ge- 
ringere Säurezunahme als für die an der Pflanze verbliebenen anzeigt, 
ist aus Abb. 2 für die mittleren Blätter zu ersehen, daß der Säurewert der 
abgeschnittenen Blätter morgens fast immer höher ist als derjenige der 
angeschlossenen. In einem Falle sind die beiden Werte praktisch gleich 
(11. V.). Die mittleren Blätter sind in ihrer Säurebildung anscheinend 
unabhängig von einer Zu- und Ableitung. Das Gleichgewicht, das sich 
in den Blättern zwischen Eigenerzeugung und Änderung durch Zu- und 
Ableitung einstellt, ist also für ein Blatt im bestimmten Entwicklungs- 
zustand ein bestimmtes, annähernd konstantes, aber verschieden von 
demjenigen Gleichgewicht, welches sich in einem Blatt einer anderen Ent- 
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Tabelle 5. Sempervivum glaucum, mittlere Blatter. Säureschwankungen vom 


Abend zum Morgen. 









































An. + in % a-m + in % a-ma 
Nr. Detam h h 
Geb. 8. o-a-A RS titr. Gb.8 0.8. À. RS titr. 
18 | 14. VI. 27 + 15,8 
+19,6 
+ 15,57 
22. VIL. 27 +19,4 + 283,0 
+ 25,4 + 130,8 
+18,9 à 
29 + 7,4 +290 
30 +9 + 145,8 
+ 7,9 
27. VIL 27 + 7,8 +272 
32 + 9,4 + 75 
33 + 7 
22. IX. 27 + 36,3 + 256 + 24,2 Fehlt 
39 +30,5 +583 | +113 Fehlt 
40 + 37,2 + 15,5 
51 27. X. 27 + 11,38 +122,9 | +21,71 + 174,4 
52 + 12,79 + 52,3 | +15,93 + 95,2 
53 +11,22 + 22,57 
65 14. II. 28 +65,11 | +20,31 | +85,77|+ 4,7 
66 +53,01 | +11,43 |+7222|+ 8,3 
+66,71 | +21,25 | +84,84 
71 3. IIL 28 +21,5 +25,3 | +15,86/+ 41,1 
72 —19,7 —17,3 | -23,49|+ 428 
+ 23,8 +27,6 | +18 
79 | 30. III. 28 Keine oaA abends, + 66,2 
morgens nicht bestimmt 
80 + 31 
9. IV. 28 + 4,32 == % m 857|+196 | +20,7 + 517 
86 +11,29 +125 +12,06 | Morg. keine dA |+ 140 
87 + 3,68 +21,56 
119 4. V. 28 +11,77 | +65,08 | + 4,11/+1102 | +34,04| +37,0 | +30,49|+ 971 
120 +16,74 | +73,04 | + 9,29|+ 177 | +23,47| +46,77] +20,13|+ 185 
121 I +1,12 | + u + 3,48 +34,87| + _ +31,27 
128 | 12.V.28 +42,07 Abends n.b. + 70 | +38,91 + 51,2 
morg. 1A 6,2:1 
129 + 48,06 + 33 | +36,82|Morg.1A 13,5-1/+ 33 
130 +41,51 + 39,14 
29. V. 28 +43,53 +16,8 | +1680 
143 + 32,28 d-l +12,74|+ 600 
144 + 44,5 + 17,62 


35* 
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wicklungsstufe findet. In den alten abgeschnittenen Blattern steigt die 
Säure am 4. V. um 6%, in den mittleren Blättern um 35% ; am 11. V. be- 
trägt die Zunahme der Säure in den alten Blättern 10%, in den mittleren 
39%. Hier sind es immer die mittleren Blätter, die die stärkere Zunahme 
über Nacht zeigen. 

WARBURG führte seine titrimetrischen Bestimmungen alle an ab- 
geschnittenen Blättern aus und stellte ausdrücklich fest, daß diese in 
bezug auf die An- und Entsäuerung sich verhielten wie an der Pflanze 
verbliebene Blätter. Das ist nach unseren analytischen Bestimmungen 
nicht der Fall. 

Es wurde aber durch die quantitative Prüfung bewiesen, daß in den 
alten und mittleren Blättern die bisher nach den Ergebnissen aus Mes- 
sungen der titrimetrischen Azidität behauptete, aber gar nicht beweis- 
bare Säurezunahme nachts tatsächlich besteht. Es ist dies als ein merk- 
würdiger Zufall zu bezeichnen. Dagegen zeigt sich für die Beziehung 
zwischen Ausmaß der Säureschwankung und Höhe der Temperatur ein 
Ergebnis, das von dem titrimetrischen der Säurebestimmung abweicht. 

Denn man nahm an, daß eine Temperaturerniedrigung auf Bildung 
eines Säureüberschusses hinwirke, eine Temperaturerhöhung aber den 
Säureverbrauch fördere. Nach einer warmen Nacht wäre also ein ge- 
ringerer Säureüberschuß zu erwarten als nach einer kühleren, die auf 
einen warmen und sonnigen Tag folgte. Diese ,,Regel‘‘ wird durch die 
quantitative Untersuchung des Säurestoffwechsels in den verschieden 
alten Organen nicht bestätigt. Nur die alten angeschlossenen Blätter 
folgen ihr, alle anderen, auch die abgeschnittenen alten Blätter zeigen 
sich im Grade der Ansäuerung weitgehend unabhängig von der Tempera- 
tur. Die Außenfaktoren haben also nur eine modifizierende Wirkung auf 
die primären inneren Bedingungen des Blattes. Diese können nach dem 
Ernährungs- und dem Entwicklungszustand verschieden sein. 

Besteht also keine einheitliche Beeinflussung des Säurestoffwechsels 
durch die Außenfaktoren in den verschiedenen Organen, so zeigen sich 
dagegen andere Beziehungen deutlich : Ist der Abendwert der Säure rela- 
tiv hoch, so ist der Anstieg über Nacht gering und umgekehrt. Niemals 
zeigen in gleichzeitigen Bestimmungen die alten und auch die mittleren 
Blätter am Abend zugleich einen relativ niedrigen Säurestand und damit 
zusammenhängend einen kräftigen Anstieg über Nacht. Es zeigt sich 
hier vielmehr eine andere Korrelation, und zwar eine solche zwischen den 
einzelnen Organen der gleichen Pflanze: Ist in dem einen Organ die 
Säuremenge hoch, so ist sie in dem anderen relativ gering. Der Anstieg 
zeigt dann die umgekehrte Beziehung. 

Zur Zeit kräftigen Wachstums von Ende März ab scheinen diese Kor- 
relationen sowohl für angeschlossene als auch für abgeschnittene Blätter 
zu gelten. Es erhebt sich also die Frage der Zu- und Ableitung. In den 
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Analysen vom 26. X. und 4. V. kénnte eine Ableitung von Saure aus den 
mittleren nach den alten Blättern stattgefunden haben. Am 21. IX. aber 
findet sich sowohl in den alten abgeschnittenen wie auch in den mittleren 
abgeschnittenen weniger Säure als in den angeschlossenen ; es müssen also 
Säure oder Säuremuttersubstanz oder auch säurebildende oder die Säure- 
bildung fördernde Stoffe aus nicht untersuchten Teilen, vielleicht den 
Sproßteilen, in die angeschlossenen Blätter zugeleitet worden sein. Am 
9. IV. zeigen alte wie auch mittlere abgeschnittene Blätter mehr Säure 
als die an der Pflanze verbliebenen: Es ist eine Ableitung von Säure aus 
den angeschlossenen Blättern nach den Sproßteilen anzunehmen. Am 
11. V. steigt der Säuregehalt in den abgeschnittenen alten Blättern mehr 
als in den angeschlossenen und ist bei den mittleren Blättern praktisch 








1927 hs. 65. WS. ws. WER 9° 2225° 126° 
r 


Abb. 3. Bemporvioum glaucum, junge Blätter. Säureschwankungen vom Abend zum Morgen. 
Vgl. Unterschrift zu Abb. 1, 8. 523. 


konstant. Wahrscheinlich wird auch hier aus den alten angeschlossenen 
Blättern nach den Sproßteilen zu abgeleitet. 

Es ist also möglich, daß aus den mittleren Blättern Säure in andere 
Blätter geleitet wird ; es kommt aber bei alten und jungen Blättern auch 
Zuleitung von Säure oder säurebildenden Stoffen aus den Sproßteilen und 
Ableitung von Säure aus den Blättern nach den Sproßteilen in Betracht. 

Wurde für die alten und mittleren Blätter die Säurezunahme nachts 
bewiesen, so finden wir dagegen bei den jungen Blättern (hierzu Tabelle 6 
und Abb. 3) die merkwürdige Erscheinung, daß diese in der Nacht wieder- 
holt nicht nur keine Säurezunahme, sondern sogar eine Abnahme zeigen, 
und daß sowohl in den an der Pflanze verbliebenen wie in den abgeschnit- 
tenen Blättern diese Entsäuerung eintritt. Siehe die Bestimmungen vom 
21. IX., 26. X., 29. III., 11. V. Fanden wir also beim Vergleich der alten 
mit den mittleren Blättern eine quantitativ verschiedene Wirkung der 
Außenfaktoren, so-steigert sich der Unterschied hier zu einem qualitativen. 
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Tabelle 6. Sempervivum glaucum, junge Blatter. Säureschwankungen vom 

















































Abend zum Morgen. 
+ - + % a- 
An. dis in % a-m : in % a-ma . 
= Gb.s. | 1A RS tite. | @b.8. 1A RS | tite. 
312. V. 27 ‚sel 
+ + 

+1115 
10 |31. V. 27 + 20,2 
11 + 20,4 

+20,1 

20 15.VL.27|+ 17,2 
21 + 166 

+ 17,4 
24 125. VL 27 +36,9 +105 
25 +41,5 + 80 

+ 36,4 

42 
43 
44 
45 
46 
47 
54 
55 
56 
67 
68 
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Die Korrelation zwischen der Höhe des Abendsäurewertes und dem 
AusmaB der Schwankungen zeigt sich auch hier mit Ausnahme der Zeit 
schwachen Säurestoffwechsels und geringerer Säurekonzentration in den 
Wintermonaten. Nach den Tabellen tritt die Absäuerung über Nacht 
in den jungen Blättern immer ein, sobald der Abendwert 0,1 ccm Mol., 
bezogen auf 1 ccm Wasser, erreicht. 

Was die Korrelation der verschiedenen Organe in bezug auf die Inten- 
sität des Säurestoffwechsels betrifft, so nähern sich die jungen Blätter im 
Ausmaß der Schwankung bald den mittleren, bald den alten. 

Der Säurestoffwechsel der jungen Blätter ist relativ träger in den ab- 
geschnittenen Blättern; falls die angeschlossenen also ansäuern, säuern 
die abgeschnittenen auch an, aber weniger stark ; säuern die angeschlos- 
senen ab, so findet sich die Absäuerung auch in den abgeschnittenen 
Blättern, aber wieder in schwächerem Maße. Es erscheint deshalb un- 
möglich, die Absäuerung in den jungen Blättern als rein abhängig von 
der vorhandenen oder unterbrochenen Stoffleitung zu erklären. 

Für den Säurehaushalt der ganzen Pflanze aber wird die Absäuerung 
in den jungen Blättern nicht sehr in Erscheinung treten, weil die Menge 
dieser Blätter sehr klein ist ; daß die Tatsache dieser Absäuerung solange 
unbekannt bleiben konnte, ist wohl dadurch begründet, daß man zu den 
Untersuchungen immer größere Blätter verwendete. 


b) Säureschwankungen während des Tages. 


Tabelle 7. Sempervivum glaucum, alte Blätter. Schwankungen im Säuregehalt 
während des Tages. 














+ in % a-m + in % a-ma 
An. Datum 7 h 
Nr. Gb. 8. | 1A | RS 2 @b.8. 1A RS "1 
92 25. IV. 1928 Um 10 Ubr keine a-A 
93 10— 12h 12h3,7:1 — 86,8 
- 278 

98 26. IV. 1928 
99 15—18h — 6,26| —36,01| + 3,92] +145 

— 7,02| —36,52| + 3,07|+ 22,2 

— 6,7 | -36,23| + 3,4 
104 3. V. 1928 - 1 23,26 | + 6,97|+ 20,4 
105 7-9 |- 25 |-244 |+ 534|+ 4,35 

— 0,84| - 23,22 | + 7,26 
110 4. V. 1928 — 3,77| +19,74| -11,9 |- 6,71 
111 5—7h — 1,20) +22,99| — 9,54i+ 4,65 

— 3,91) +19,52 | —12,01 
134 19. V. 1928 | +20,18 | — 78,95 | +34,37 |+ 28,3 | +31,8 | - 86,18] +48,68| +22,1 
135 15—18» +21,82 | — 78,41 | +36,19 |+ 12,5 | +23,18 | — 86,92) +38,97| + 8,3 
136 + 19,96 | —72,22 | + 34,04 + 50,43 | - 86,0 | +58,89 
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Gr. Kraus hatte behauptet, daß die Lichtentsäuerung mit dem ersten 
Lichtstrahle beginne und solange dauere, als das Licht währe. Aus Ver- 
suchen anderer Forscher (DE VRIES, WARBURG) ging aber hervor, daB die 
Absäuerung in den ersten Stunden nur schwach ist, und daB das Minimum 
der Säure am Nachmittag, nicht am Abend liegt. Das letzte Ergebnis 
wird durch die quantitative Untersuchung bestätigt. 

Die Untersuchungen wahrend des Tages erstrecken sich iiber die Zeit 
von 5 Uhr früh bis 6 Uhr abends in den Monaten April und Mai. Eine 
Zunahme der Säure vom Abend zum Morgen liegt vor für die alten 
Blatter, und zwar fiir diejenigen, welche an der Pflanze verbleiben wie 
auch fiir die abgeschnittenen, in einem Falle in der Zeit von 3—6 Uhr 
nachmittags (134—136). Die Ansäuerung beträgt rund 20%. In einer 
früheren Bestimmung vom 26.1V.1928 (zu der gleichen Tageszeit) nimmt 
die Gesamtsäure um 7% ab. Die Entsäuerung von 5—9 Uhr vormittags 
an zwei aufeipanderfolgenden ersten Maitagen ist gering, 1— 2%, was als 
innerhalb der Fehlergrenzen liegend aufgefaßt werden muß. 

Ist in der Bestimmung vom 3. V. die Entsäuerung in den alten Blät- 


Tabelle 8. Sempervivum glaucum, mittlere Blätter. Schwankungen 
































































im Säuregehalt während des Tages. 
a + in % a-m + in % a-ma 
Nr. ve h i 
Geb. 8. o-a-A RS titr. Geb. 8. o-a-A RS titr. 
94 | 25.IV. 1928 | -11,64| —57,95 | + 6,941— 66,3 
95 10—12h —18,71| —55,21 | + 9,95] - 42,9 
-11,63| —56,84 | + 6,54 
26. IV. 1928 | — 15,31 | 15h 1=0 + 72,8 
100 15—18h — 17,47 |18"1,33:1 + 45,2 
101 — 15,07 
106 3.V.1928 |-—25,62] —30,6 | —24,3 |- 20,7 
107 7—91/,> —44,36| -483 | —43,3 |- 11,1 
—30,50| —29,5 | —22,9 
112 4. V. 1928 — 8,82] + 1,07 | -11,25|- 12,9 
113 5—7h + 1,75] + 2,30 | + 1,47|— 6,67 
— 889] + 1,0 |—11,36 
137 | 19.V.1928 | +28,18/d-55,9 | +51,13 | +258 +33,9 |d-51,37 | +57,44| +224 
138 15—18" +33,16| —53,34 | +56,87 |+ 85,7 | +25,64 | - 54,35 | +47,57| + 71,4 
139 +27,57| —54,87 | +49,93 + 34,46 | — 50,77 | +57,58 
151 | 2%. VI. 1928 | 5,85|12»-d=0 — 73,1 | + 8,58 |12b-d-0 
152 12—16" -11,08| 16%-d | 7,08:1 |-— 54,5 | + 5,21 d 3,5:1 | — 78,1 
153 — 5,4 + 9,23 165 — 54,5 
148 2. VI. 1928 | — 5,85| —16,71 | — 1,83|]+ 1,5 | + 5,49 | = 6,01) + 9,74) — 1,9 
149 | 12—16" Licht, | — 2,51| —11,72 | + 3,99|- 33 | + 201) - 9,06) + 610) + 0 
— 16,92 | — 2,26 + 5,75| — 5,64| + 9,95 
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tern auch in der Zeit von 7—9 Uhr noch recht schwach, so ist sie überaus 
kräftig in den dazugehörigen mittleren Blättern. Eine nur für mittlere 
Blätter vorhandene Bestimmung vom 25. IV. zeigt auch für die Zeit von 
10—12 Uhr eine deutliche Entsäuerung. In den Bestimmungen 137—139 
vom 19.V.1928 (15—18 Uhr) findet sich die Ansäuerung in den mittleren 
Blättern der gleichen Pflanze (m. Pfl. verw.) wie bei den alten Blättern; 
der Prozentsatz ist hier noch größer, er beträgt bei den an der Pflanze 
verbliebenen Blättern 28%, bei den abgeschnittenen 34%. In der Be- 
stimmung vom 26. IV., ebenfalls 15—18 Uhr, zeigt sich eine stärkere Ab- 
nahme als bei den entsprechenden alten Blättern. 

In diesen nach den bisherigen Versuchsergebnissen erwarteten Paral- 
lelismus zwischen Licht und Entsäuerung ‚passen nicht hinein“ die Er- 
gebnisse der Bestimmungen vom 2. VI. (Beschreibung der Versuchsan- 
ordnung siehe S.544f.). Die an der Pflanze verbliebenen Blätter zeigen 
zwar bei normalen ebenso wie bei gehemmten Lebensvorgängen unter 
niedriger Temperatur im Licht die Absäuerung. Nach den Bestim- 
mungen an den abgeschnittenen Blättern stellt sich diese aber als eine 
Maskierung der tatsächlichen Verhältnisse heraus. Der organeigene Vor- 
gang ist Säurebildung am Lichte bei einer Temperatur von 24—17° und 
im zweiten Falle bei 71/.—10°. Dieser Fall ist nicht der einzige einer 
Säurezunahme im Licht, wie die Analysen vom 19. V. 1928, 15—18 Uhr 
zeigen, wo die Säure überall zunimmt und in den abgeschnittenen Blät- 
tern die Ansäuerung noch stärker ist als in den an der Pflanze verblie- 
benen, also schon ein Überschuß von Säure da ist, der nach den SproB- 
teilen zu abgeleitet wird. 

Junge Blätter. 

Sie zeigen in den Vormittagsbestimmungen eine deutliche Absäue- 
rung; wie aber in der Nachmittagsbestimmung vom 19. V. die alten und 
die mittleren Blatter ansäuern, so auch die jungen und zwar in beträcht- 
lichem MaBe, so daB anzunehmen ist, daB im Licht eines warmen Mai- 
tages bei einer Temperatur von 26° C bereits um 18 Uhr ein bedeutender 
Anteil des Säureüberschusses vorhanden ist, den man am nächsten Mor- 
gen als Produkt der „nächtlichen Ansäuerung‘ hätte vorfinden können 
(in der Abend-Morgenbestimmung an jungen Blättern vom 5. V. 1928, 
Nr. 122—124 beträgt die Säurezunahme 22% ; das ist der doppelte Be- 
trag der Ansäuerung, wie er in der Nachmittagsbestimmung am 19. V. 
gefunden wurde). 

Am 26. IV. 1928 in einer Bestimmung der Säureschwankung für die 
gleiche Zeit, also wieder von 15—18 Uhr, säuern alte und mittlere Blätter 
ab, die jungen aber säuern bereits deutlich an. 

Die Zeit der starken Absäuerung, wie sie sich im Betrag der Gesamt- 
säuremenge zeigt, scheint also zu einer früheren Tageszeit zu liegen, für 
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Tabelle 9. Sempervivum glaucum, junge Blatter. Schwankungen im Sauregehalt 
wahrend des T 












































































die jungen wie fiir die mittleren Blatter wahrscheinlich zwischen 7 und 
12 Uhr vormittags in der untersuchten Jahreszeit. 

Für die Nachmittagsbestimmungen von 15—18 Uhr an zwei ver- 
schiedenen Tagen (26.IV. und 19. V.), welche ein verschiedenes Verhalten 
in bezug auf die Richtung der Säureschwankungen zeigen, soll im folgen- 
den der Versuch einer Erklarung gemacht werden. 

Das Wetter am 26. IV. war warm und sonnig, am 19. V. zeitweise 
sonnig, zeitweise bedeckt und regnerisch. Die Temperatur betrug um 
15 Uhr 26°, um 18 Uhr 17°. Die Temperaturverhältnisse ergeben eine 
Erklarung dafür, warum die Blatter am 26. IV. länger entsäuern, nur 
dann, wenn man annimmt, daß am 19. V. trotz bedeckten Himmels in- 
folge der höheren Temperatur die vorhergehende Absäuerung stärker 
war. Es ist nämlich der Säuregehalt der alten und mittleren Blätter am 
26. IV. um 15 Uhr (Haupttabelle Seite 565f., Nr. 98—103) höher als am 
19. V. (Haupttabelle Seite 567 f., Nr. 134—142) zur gleichen Zeit. Für die 
jungen Blätter hat die Säuremenge an beiden Tagen um 15 Uhr den- 
selben Wert. Die alten und mittleren Blätter am 19. V. erreichen infolge 
der Ansäuerung bis um 18 Uhr denjenigen Säurewert, den die gleichalten 
Blätter am 26. IV. noch um 15 Uhr zeigen. Die jungen Blätter mit unge- 
fähr gleichem Säuregehalt um 15 Uhr verhalten sich beide Male gleich: 


ages. 
tin : # 
» % a-m . = in % a-ma : 
Geb. 8. A RS tite. Geb. 8. 1A RS titr. 
57 7. XL 1927 | — 4,94 
58 9g—2,» | - 7,13 
— 4,59 
96 | 25.IV. 1928 | —14,05| - 34,39] — 0,18|- 65,5 
97 10— 125 — 10,23 | - 31,56 | — 4,29|— 37,1 
—14,38| - 34,81} — 0,5 
102 | 26.IV. 1928 | +19,36 Keinp a-A +195 
103 15—18h + 12,88 + 50 
+19,79 
3. V. 1928 —44,98 | — 33,60 | —49,8 |- 14,8 
108 7—gn — 80,75 | — 32,15 | — 50,05 | — 4,35 
109 — 45,09 | — 33,58 | — 50,05 
114 4. V. 1928 — 13,12 1  }5h4,9:1]- 0,17 
115 57a + 2,26 m a-A |- 0 
— 12,93 vorh. 
140 19. V.1928 | +12,69| -13,33| +20,13 |+ 27,2 | +25,54 1 15h 3,49] +63,2 
141 15—18n + 28,13 | — 1,231 +36,53|- 0 + 25,34 l 182 0 + 12,5 
142 + 11,28 | — 14,19 | + 18,57 + 25,41 
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sie säuern bis 18 Uhr an. Das verschiedene Verhalten der Blätter in be- 
zug auf die Richtung der Säureschwankungen am Tage findet also keine 
Erklärung aus der Betrachtung des Wetters allein, wohl aber dann, wenn 
man annimmt, daß das Ausmaß der Ansäuerung und Absäuerung durch 
eine Art dynamischen Gleichgewichts bestimmt sind. Dieses Gleichge- 
wicht hält die Pflanze durch Absäuerung oder Ansäuerung aufrecht ohne 
Rücksicht auf Tageszeit und physiologische Theorien. Das würde auch 
den Fall vom 2. VI. erklären, wo die mittleren Blätter schon von 12 bis 
16 Uhr ansäuern (151—153). Der Säurewert in diesen Bestimmungen 
ist nicht niedrig, bei anderen Bestimmungen mittlerer Blätter aber höher 
als in den Blättern vom 2. VI. Durch ein dynamisches Gleichgewicht 
könnten auch die Fälle erklärt werden, in denen die jungen Blätter ent- 
säuern, wenn der Säurebetrag abends 0,1 ccm Mol. erreicht oder über- 
steigt (S. 529). 
Zusammenfassung. 

Die Bestimmung der Säureschwankung in verschiedenen Blättern von 
Sempervivum glaucum am Abend und am Morgen und zu verschiedenen 
Tageszeiten gibt kein völlig einheitliches Bild. Die nächtliche Entsäuerung 
bestehttatsächlich beiden alten und mittleren Blätter, nicht aber bei den 
jungen. 

Eine allgemeine Abhängigkeit der Säureschwankung von der Tempe- 
ratur derart, daß eine hohe Temperatur die Säurezersetzung begünstige, 
während eine tiefere die Säurebildung fördere, besteht sicher nicht, oder 
wird durch innere Bedingungen, wie sie durch Ernährungsverhältnisse 
und Entwicklungszustand eines Organs bedingt sind, stark abgeändert. 
Wir sehen nämlich, daß verschiedene Organe bei der gleichen Temperatur 
verschieden stark ansäuern oder absäuern. Es besteht ine Korrelation 
der Abend- und Morgenwerte der Gesamtsäure derart, daß bei geringer 
Höhe des abendlichen Säuregehaltes die Ansäuerung über Nacht stark 
ist — und umgekehrt. 

Eine zweite Korrelation zeigt sich beim Vergleich der Intensität des 
Säurestoffwechsels der verschiedenen Organe: säuert das eine Organ stark 
an, so ist in den anderen die Ansäuerung schwächer — und umgekehrt. 

Die Frage nach der Ableitung und Zuleitung kann nach den vor- 
liegenden Untersuchungen nicht vollständig geklärt werden. In ein- 
zelnen Fällen wird eine Ableitung von Säure aus den mittleren Blättern 
wahrscheinlich, denn meistens zeigen die abgeschnittenen Blätter 
morgens einen höheren Säuregehalt als die angeschlossenen, während er 
in alten und jungen geringer sein kann. Es muß aber auch eine Zu- und 
Ableitung von und nach den Sproßteilen in einzelnen Fällen stattfinden, 
da es Bestimmungen gibt, in denen die Säuremenge aller abgeschnittenen 
Blätter gegenüber derjenigen der angeschlossenen vermindert oder er- 
höht erscheint. 
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Ob die inneren Bedingungen, welche Säurebildung und Säureabbau 
ebenso stark beeinflussen wie die AuBenfaktoren, rein nutritiver Natur 
oder aber durch andersartige physiologischer Faktoren bedingt sind, 
darüber kann nur eine bilanzliefernde Untersuchung der wichtigsten am 
Betriebsstoffwechsel beteiligten Stoffe AufschluB ergeben. 


c) Jahreszeitliche Schwankungen. 

Das Ausmaß des Säuregehaltes und der Säureschwankungen im Ver- 
lauf der Vegetationsperiode kann durch zweierlei Ursachen bedingt sein: 
a) durch die Eigenart der äußeren Faktoren, welche der betreffenden 
Vegetationsperiode zukommen, b) durch ihr entsprechenden inneren 
Entwicklungszustände der Pflanzenorgane. Soll die Verschiebung im 
Säurestoffwechsel während der verschiedenen Jahreszeiten hervortreten, 
so dürfen Analysen nur an Tagen vorgenommen werden, deren Witte- 
rungsbedingungen häufig für die betreffende Jahreszeit, also typisch 
sind. Die Ergebnisse von Bestimmungen an solchen Tagen sind in der fol- 
genden kleinen Tabelle zusammengefaßt. 


Tabelle 10. Sempervivum glaucum. Jahreszeitliche Schwankungen. 





























J M A 
a m a m a m 

OE os oa. aoe — (7792) | 09 | 05 | 14 | ? 22 | 24 
Tg 3-90) | Lo | 11 | 16 | 18 | 19 | 28 
oe .. ee (116—124) | 0,9 | 13 | 23 | 2,7 | 19 | 3,1 
Us pe a6—21) | 09 | 11 | 1,3 | 15 | 3,0 | 33 
a og yy (30—31) 16 | 18 

6. September. . . . . .. (36—44) | 15 | 0,87 | 12 | 16 | 24 | 29 
7. Oktober . . . . . . . . 48—56) | 09 | 09 | 1,3 | 15 | 21 | 21 
8. Februar... . . ... (63—68) | 0,72 | 0,73 | 08 | 1,2 | 15 | 18 


Die Zahlen in den Spalten J M A geben den Säuregehalt morgens und abends 
in Kubikzentimeter molarer Lösung, bezogen auf 1 g Trockengewicht, an. Die 
eingeklammerten Zahlen sind die Analysennummern der Haupttabellen. 


Aus der Tabelle ergibt sich, daß der Säuregehalt im Verlauf der Vege- 
tationsperiode fällt, um im Monat Februar seinen tiefsten Stand zu er- 
reichen. Mit dem tiefsten Stand der Säure scheint die geringste Inten- 
sität des Säurestoffwechsels zusammenzufallen, doch gilt das nicht 
gleichmäßig für alle Blätter der gleichen Zeit, vgl. die mittleren Blätter. 

Dagegen zeigt sich in allen Jahreszeiten, daß die Säuremenge in 
Sempervivum glaucum in ungefähr dem gleichen Verhältnis verteilt ist, 
die alten Blätter haben den höchsten, die jüngsten Blätter den niedrigsten 
Säurebetrag. Der Säuregehalt der mittleren Blätter nähert sich dem- 
jenigen der alten Blätter oft an und übertrifft ihn sogar in einzelnen 
Fällen. 
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Der Säurewert in Prozent des Trockengewichtes umgerechnet, 
schwankt zwischen 6,7 und 52%. Berechnet wurde auf Äpfelsäure (für 
Semperv. glauc.). 

Der höchste Wert für alte Blätter beträgt 44% (Analyse Am 14. VI. 
1927), der niedrigste fiir A gefundene Wert ist 20% (Aa 30. I. 1928 
Aquarium) und ebenso 20% fiir Aa 13. II. 1928 Freiland. 

Für M 7 am 3. V. 1928 wurde der hôchste Wert zu 52% gefunden 
(38% fiir M 7 am 4. V. 1928), der niedrigste Wert fiir M war 10% (Ma 
13. IL. 1928). 

J zeigt den hôchsten Wert von 23% in der 7 Uhr-Bestimmung vom 
3. V. 1928 (18,5% für J 7 am 4. V. 1928) und den niedrigsten Wert von 
6,7% in der Morgenbestimmung vom 29. IIT. 1928 (J 15 vom 13. VI. 
1927 hat einen Wert von 7,5%). 

Zum Vergleich seien die Säurewerte in Prozenten des Trockenge- 
wichtes von einigen anderen untersuchten Pflanzen angegeben. 

Mesembrianthemum cordifolium 2. X.1927. Pflanzen in Blüte. Wetter 
warm. 

Aa: 7,5% Apfels., 15,8% Oxals.=23,3% d. Trog. 
Ja: 116% ~, , 168% „ =284% 

Für M finden wir ungefähr die gleichen Verhältnisse wie für A. 

Der Säuregehalt von Bryophyllum-Blättern wurde zweimal bestimmt 
und zwar im November und im Dezember. Er war für alte und mittlere 
Blätter im Dezember höher und betrug 26% des Trog nach der Abendbe- 
stimmung. 

Aus den Orchideen sei Epidendrum ciliare herausgegriffen (vom 
1. II. 1928), das bei einer H--Konzentration gleich der durchschnitt- 
lichen von Semperv. glauc. und einer mindestens doppelt so großen titri- 
metrischen Azidität abends 2, morgens 3% Äpfelsäure enthält. 

Unter den Bromeliaceen hat Portea kermesina (vom 16. II. 1928) eine 
durchschnittliche H--Konzentration von 1,6 x 10-*, was der höchsten von 
Semperv. glauc. erreichten entspricht ; die titrimetrische Azidität erreicht 
nicht ganz die von Semperv. glauc. Der Säuregehalt in jungen Blät- 
tern beträgt abends 5,7%, morgens 8,4%, auf Äpfelsäure berechnet, in 
den alten Blättern sind die Säurewerte noch geringer. Außerdem finden 
sich in den alten Blättern Oxalsäure und Äpfelsäure im ungefähr gleichen 
Verhältnis, während die Oxalsäure in den jungen Blättern nur in 
Spuren vorhanden ist. 


IH. Die Natur der Säure. 

Die in Sempervivum glaucum vorkommende Säure ist ein Gemisch 
aus viel Äpfelsäure und wenig Bernsteinsäure, Oxalsäure ist immer nur 
in Spuren vorhanden. Die Äpfelsäure kommt vor in ihrer optisch in- 
aktiven Form allein oder, wie es meistens der Fall ist, in einer Mischung 














536 M. Bendrat: 


der optisch inaktiven mit den optisch aktiven Modifikationen. Die 




















Bernsteinsäure sei hier zunächst besprochen. 
a) Die Bernsteinsäure. 
Tabelle 11. 1. Bernsteinsäuregehalt abends und morgens. 
Datum h A M J 
13.1. 28 |0,011-0 — |0  —0,008 + [0 -0 0 
2.IIL.28 |0,001 - 0,008 — |0,052-0 - 0 -0 0 
29. TIL. 28 |0,027 — 0,022 - 10901 — ? ? 0,0 —0,003 | + 
9. IV. 28 B. fehlt in allen Blättern abends und morgens. 
4.V.28 10,007 - 0,025 + ? —0,01 ? 0-0 0 
11.V.28 |0,009—0,0093; + | 0,014—0,009 | — |0 -0 0 
2. Bernsteinsäuregehalt während des Tages. 
4. = 0,012 — 0,012 |konst. | 0,009 — 0,031 + [0 — ? ? 
5—7h 
3. V. 28 0 -0,011 + | 0,008—0,011 + |0 -0 0 
7—gh 
25. IV. 28 B. ist überall 0. 
10— 12h 
26. IV.28 | 0,005-0,008 | + | 0,006—0,01 + | 0,006-0 - 
15— 18h 
19.V.28 |O  —0,007 | + |0O -0016; + |0 -0 0 
15 — 18h 




















Die Zahlen, die in den einzelnen Spalten durch den Strich verbunden sind, 
geben den Säuregehalt von zwei zusammengehörigen Bestimmungen in molarer 
Konzentration an. Das Plus- oder Minuszeichen in der Spalt« hinter den Zahlen 
bedeutet Zu- oder Abnahme der Säure. 

Es folgt aus den angegebenen Zahlen, daß der Gehalt an Bernstein- 
säure sehr gering ist und häufig innerhalb der Fehlergrenzen liegt. Die 
beiden höchsten nur für diese einzelnen Fälle erreichten Werte betragen 
öl und 40 mg auf 1 g Trockensubstanz, der höchste Wert macht :/; des 
Gesamtsäurewertes, der zweithöchste 1/, dieses Wertes aus. 

In den jungen Blättern ist praktisch überhaupt keine Bernsteinsäure 
vorhanden. Den höchsten Gehalt an Bernsteinsäure haben die mittleren 
Blätter vom 4. V. morgens 7 Uhr. Diese Blätter haben im Vergleich 
mit den zugehörigen alten und jungen Blättern auch den höchsten 
Gesamtsäuregehalt; der zweithöchste Bernsteinsäurewert wurde am 
4.V. in alten Blättern morgens an anderen Pflanzen gefunden und 
trifft wieder zusammen mit dem höchsten Gesamtsäuregehalt. Es gibt 
aber Bestimmungen, in denen neben einem höheren Säuregehalt als in den 
angeführten Beispielen ein niedrigerer Bernsteinsäurewert steht. Es liegt 
also keine Abhängigkeit vor in dem Sinne, daß der größeren Gesamtsäure- 
menge eine größere Menge Bernsteinsäure entspräche. Das folgt schon 
aus der Tatsache, daß sie nach dem Morgen zu oft abnimmt, während die 
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Gesamtsäure steigt. Aus diesem Verhalten der Bernsteinsäure während 
der Nacht ist zu schlieBen, daB sie viel unabhängiger von Temperatur- 
und Lichtverhältnissen sein muß als die Âpfelsäure. Diese Unabhängig- 
keit ist besonders deutlich aus den Tagesbestimmungen zu ersehen, denn 
die Bernsteinsäure nimmt in den Bestimmungen während des Tages zu. 
Der Schluß aber, daß die Bernsteinsäure dann entsteht, wenn die Apfel- 
säure abgebaut wird und deshalb am Tage die Bernsteinsäure zunimmt, 
wäre voreilig nicht nur wegen der geringen Menge der vorliegenden Bern- 
steinsäure. Diese nimmt nämlich auch zu in einem Falle, wo am Tage 
die Äpfelsäure zunimmt, nämlich am 19. V. 1928 in den Bestimmungen 
um 15 und 18 Uhr, die absolute Zunahme ist freilich klein. Der optisch 
aktive Teil der Äpfelsäure nimmt allerdings in diesen Bestimmungen ab, 
aber die Anzahl der Tagesbestimmungen ist zu gering, um eindeutige 
Schlüsse ziehen zu können. 

Für den Chemismus der Säurebildung und -umbildung wird die 
Klärung des Zusammenhanges von Äpfel- und Bernsteinsäure wichtig 
sein und durch besondere Arbeiten ausgeführt werden müssen ; wegen des 
geringen Anteils der Bernsteinsäure an der Gesamtsäuremenge darf sie 
aber in der Betrachtung des Säurestoffwechsels bei Semperv. glauc. ver- 
nachlässigt werden. 


b) Der optisch aktive Anteil der Äpfelsäure. 

Die Hauptmenge der Säure in Semperv. glauc. ist also Äpfelsäure. 
Diese tritt sowohl in der optisch inaktiven als auch der optisch aktiven, 
der linksdrehenden sowie der rechtsdrehenden Modifikation auf. Das 
Verhalten der optisch aktiven Modifikationen und ihre Beziehungen zu- 
einander und zur inaktiven Form sollen jetzt besprochen werden. Hierzu 
die Haupttabellen Seite 561f. und die Abbildungen 4—6. 

Was im folgenden als optisch inaktive Sayre bezeichnet wird (i-A 
oder i-Sre.), braucht nicht tatsächlich optisch inaktive Säure zu sein. 
Wird z. B. !/, der Säure als linksdrehende Form vorgefunden, so könnte 
ein weiteres Drittel linksdrehender Säure überdeckt sein durch die 
gleiche Menge rechtsdrehender, es wäre also gar keine inaktive da. Daß 
sehr häufig aber tatsächlich inaktive Säure vorliegt, dafür spricht das 
Verhalten bei der Kristallisation der Salze. Während die optisch inaktive 
Säure gute Kristalle liefert, ergibt die linksdrehende einen nicht kristalli- 
sierenden, zähen Rückstand. 


In den alten Blättern 
(hierzu Abb. 4) wurde durch die Untersuchung nur die linksdrehende 
Form der Äpfelsäure vorgefunden. Diese optisch aktive Säure ist abends 
und morgens immer vorhanden. 
Der Anteil der optisch aktiven Säure am Gesamtsäuregehalt ist in den 
ersten Monaten des Jahres absolut und relativ größer als zur Zeit desinten- 
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a-m-Bestimmung Bestimmung während des 
P Tages. 


D-12 1548 


5-7 
Abb.4. Sempervivum glaucum, alte Blätter. Gesamtsäure und optisch- 


22% 


aktive Säure. Der linke Teil des Kurvenbildes gibt die Verhältnisse 
des Abend- und Morgenzustandes der Säure, der rechte Teil Säure- 
verhältnisse während des Tages an. Die Werte der Ausgangsbestim- 
mungen (am Abend oder zu einer bestimmten Tageszeit) sind für die 
Gesamtsäure stark schwarz ausgezogen, für die optisch aktive Form 
dünn schwarz ausgezogen, die Werte der zugehörigen zweiten Bestim- 
mung (am folgenden Morgen oder zu einer folgenden späteren Tages- 
zeit) sind stark gestrichelt gezeichnet für die Gesamtsäure, dünn ge- 
strichelt für die optisch aktive Form. Die — -—-—- — gezeichneten 
Linien geben entsprechend die Werte der Bestimmungen für die ab- 
geschnittenen Blätter an. 












siveren Säurestoff- 
wechsels. Mit dem 
niedrigsten Abend- 
wert der Gesamt- 
säuream 2.III.steht 
der hôchste Gehalt 
an optisch aktiver 
Säure zusammen. 
Es kann aber nicht 
als Regel angenom- 
men werden, daß 
dem kleineren Ge- 
samtsäuregehalt die 
größere Menge op- 
tisch aktiver Säure 

entspricht: die 
Abendwerte der Ge- 
samtsäuream 13. IT. 
und 29. III. sind 
praktisch gleich, der 
Betrag der 1-Sre. 
am 29. III. aber 
größer. Am 9. IV. 
ist die Menge der 

Gesamtsaure 
abends und mor- 
gens kleiner als am 
29. III., die 1-Sre. 
aber ebenfalls beide 
Male in ihrem Be- 

trage verringert. 

Das Verhältnis zwi- 
schen 1-Sre. und Ge- 
samtsäure oder zwi- 
schen 1-Sre. und R- 
Sre. ist also kein 
konstantes, sondern 
ein sehr wechseln- 
des. 

Von der Aus- 
nahmeam 13.IT.ab- 


gesehen entspricht dem Steigen des Gesamtsäuregehaltes im Verlauf der 


Vegetationsperiode ein Abnehmen der optisch aktiven Säure in ihrem 
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Tabelle 12. Sempervivum glaucum, alte Blatter. Gesamtsäure und optisch aktive 
Säure a-m. 
Ges. 8. LA 


Anal 
NE | Datum Anteil der I-A LA RS 
» a m a m 











61-62 | 30.1.|0,131 | 0,138 | 0,048 |0,054 | Abends etwa 1/, 
Morgens „ */, | +13 | - 0,8 
63 — 64 | 13. IL. | 0,194 | 0,213 | 0,041 ? Abends „ 1; 
69 —70 | 2. IH. | 0,117 ? | 0,068 |0,068 | Morgens ,, */, | konst. 


77-78 |29. IIL} 0,195 | 0,239 | 0,063 10,059 | Abends „ 1/, 
Morgens „ */, | — 7 | +37 
83—84 | 9. IV.| 0,171 | 0,235 | 0,041 10,057 | Abends „ */, 


Morgens ,, 1}, | +38 | +38 


116-117] 4. V. | 0,145 | 0,226 |0,034 |0,044 | Abends „ 1 
Morgens „ */, | +29 | +65 


125 — 126} 11. V. | 0,224 | 0,228 | 0,028 |0,040 | Abends ,, 1} 
Morgens „ */, | +42 | — 3,5 

Die Zahlen der ersten Spalte bezeichnen die Nummern, unter denen die Ana- 
lysen in den Haupttabellen zu finden sind. Die beiden letzten Spalten geben durch 
das Plus- oder Minuszeichen eine Zu- oder Abnahme der absoluten Menge der 
1-Saéure und der R-S. in Prozenten an. 


absoluten Betrage und relativen Anteil am Gesamtsäuregehalt. Im diur- 
nalen Säurestoffwechsel bedingt in den angeschlossenen Blättern ein Zu- 
nehmen der Gesamtsäuremenge über Nacht nicht immer auch eine Ver- 
mehrung der1-Sre. Diese kann nicht nur konstant bleiben, wenn die erstere 
steigt, wie am 2. III., sondern kann sogar abnehmen wie am 29. III. 
Dieselbe Unabhängigkeit von der Größe der Gesamtsäuremenge zeigt 


Tabelle 13. Sempervivum glaucum, alte Blätter, Gesamtsäure und optisch 
aktive Säure während des Tages. 


Ges. 8. 1-A 
































Analyse 
Datum 
Nr. a m a m 


Anteil der 1-A 1-A RS 





110-111 | 4. V. lo,ı64 [0,157 |0,042 |0,050 | 5% etwa 1, 
7 


























5—-7h aA , 1, | +195) -12 
104-105 | 3.V. |0,191 |0,189 |0,05 {0,039}; m , ¥, 

7— gn a „ 17, |-23 |+ 73 
92-93 | 25. IV. | 0,0372] 0,183 |0 0,039 

10—12h a: 0 1e # 
98-99 |26. 1V. 10,185 |0,173 | 0,047 |0,030 | 155 „ 3/, 

15— 18h 18" , % 1-36 | + 34 
134-135 | 19.V. [0,132 |0,155 |0,016 |0,004 | 155 „ 1}, 

15— 18h 1 „ 1), |-72 | +34 

36 
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diel-Sre. in den Bestimmungen während des Tages. Die folgende Tabelle ist 
ebenso angeordnet wie die Tabelle der Bestimmungen abends und morgens. 

Wir sehen, daß die 1-A früh in diesem Versuch von 5—7 Uhr zu- 
nimmt, während die Restsäure fehlt. Eine Zunahme der aktiven Säure 
finden wir auch von 10—12 Uhr, wo sie allerdings um 10 Uhr nicht vor- 
handen war. In den anderen Bestimmungen nimmt die Linksäpfel- 
säure ab, beide Male in den Bestimmungen von 15—18 Uhr. In der Be- 
stimmung am 25. IV. nahm die Gesamtsäure ab, da aber die Restsäure 
etwas zunahm, mußte die Linksäpfelsäure allein verbraucht worden sein. 
Bei der Bestimmung vom 19. V. für die gleiche Tageszeit zeigte sich eine 
noch stärker ausgeprägte Abnahme der Linksäpfelsäure neben einer Zu- 
nahme der Gesamtsäure, es lag also eine deutliche Vermehrung der Rest- 
säure vor. Zwischen Restsäure und Linksäpfelsäure zeigen sich also 
während des Tages Beziehungen derart, daß die Linksäpfelsäure zu- 
nimmt, wenn die Restsäure fällt. 

Das gilt für die Säureverhältnisse in den an der Pflanze verbliebenen 
Blättern. In der folgenden kleinen Tabelle sind die Ergebnisse aus Be- 
stimmungen der alten abgeschnittenen Blätter zusammengestellt. 


Tabelle 14. Sempervivum glaucum, alte abgeschnittene Blätter. Gesamtsäure 
und optisch aktive Säure. 





























Ges. 8. 1A 
ur Datum Anteil der 1-A LA | RS 
» a m a m 

83-85 | 9. IV. | 0,171 | 0,250 | 0,041 | 0,048 | Abends etwa 1/, 
am Morgens ,, */, | +16 | +56 

116-118 | 4. V. | 0,145 | 0,153 | 0,034 | 0,024| Abends „ !/, 
a-m Morgens „ */, | —29 | +16 

125-127 | 11. V. | 0,224 | 0,250 | 0,028 | 0,32 |Abends „ '/, 
am Morgens ,, 1}, | +12 | +11 

134—136 | 19. V. | 0,132 | 0,182 | 0,016 | 0,002 | 15% 4. 
15-18 18h » Ho} -86 | +59 








In den abgeschnittenen Blättern also nimmt die Restsäure immer zu, 
unabhängig davon, ob die l-Sre. ab- oder zunimmt. Die 1-Sre. nimmt 
nachts sowohl wie am Tage im abgeschnittenen Blatt weniger zu alsim an- 
geschlossenen. Im Kurvenbild (4) sieht man, daß die Linie der 1-Sre.-Werte 
in abgeschnittenen Blättern unterhalb der Kurve der angeschlossenen 
läuft. Es bestünde also die Möglichkeit, daß 1-Sre. in das angeschlossene 
Blatt zugeleitet worden wäre. Auffällig ist, daß die — -—-— Linien des Ge- 
samtsäurewertes und des 1-Sre.-Betrages parallel laufen, daß also, wenn 
Zuleitung oder Ableitung ausgeschlossen sind, dem höheren Gehalt an 
Gesamtsäure ein höherer Gehalt an l-Sre. entspricht, bei einer stärkeren 
Bildung von Gesamtsäure infolgedessen auch 1-Sre. stärker gebildet wird. 
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Dieser Zusammenhang kénnte dadurch erklart werden, daB erstens 
beide Formen im bestimmten dynamischen Gleichgewichte nebenein- 
ander entstehen, zweitens, daB die Saure als inaktive Säure entsteht und 
dann erst aufgespalten wird. Daß nur die 1-Form in Erscheinung tritt, 
also ein ÜberschuB über die d-Form (rechtsdrehende Säure) vorhanden 
ist, könnte daran liegen, daß die d-Form verbraucht wird. Eine dritte 
Möglichkeit wäre die Entstehung der Säure als 1-Sre. und Inaktivierung 
infolge eines dynamischen Gleichgewichtes. 


Die optisch aktive Säure in mittleren Blättern (Abb. 5). 

Darüber, welche von den Hypothesen über den Zusammenhang von 
optisch aktiver und inaktiver Säure die wahrscheinlichere ist, werden die 
Bestimmungen an mittleren Blättern Aufschluß geben können, denn in 
den mittleren Blättern tritt auch die in alten nicht nachweisbare rechts- 
drehende Form der Säure als solche hervor, wie die folgende Tabelle zeigt. 
Ein kleines vor die Zahl gesetztes d gibt an, daß in der betreffenden Be- 
stimmung die optisch aktive Säure rechtsdrehend ist. 


Tabelle 15. Sempervivum gl , mittlere Blätter. Gesamtsäure und optisch 
aktive Säure a-m. 








Auslese } Ges. 8. o-a-A 
=. Datum Anteil der o-a-A LA RS 
- a m a m 














65-66 | 13. IL | 0,091 0,151 | 0, 0,035! Abends etwa 1/, 
Morgens ,, 1/,| +21 | +85 


71-72 | 2.IH. | 0,064 0,079 | 0, 0,049) Abds. mehr als ?/, 
Morg. „ » 1/21 +28 | +18 


79-80 ]29.IIL| 0,195] ? 0 ? |1fehlt am Abend 


86-87 | 9.IV. | 0,136 | 0,141 | 0 d0,015| Abends 0 
Morgens 1/,, d 
119-120 | 4. V. | 0,161 10,179 [40,02 | 0,033| Abends 1/,, d 
Morgens 1/,1 + 3,5 
128 — 129 | 11. V. | 0,140 | 0,197 ? 0,028 ” 1}, 
Die aktive Säure ist nicht immer abends und morgens vorhanden. 
Am 13. II. bei relativ niedrigem Gesamtsäurestand abends und starkem 
Anstieg dieser Säuremenge über Nacht zeigt die optisch aktive Säure 
einen mäßigen Anstieg. Am 2. III. ist die Gesamtsäuremenge noch 
niedriger und steigt trotzdem über Nacht wenig. Der Anstieg der aktiven 
Säure ist stärker. Am 29. III. fehlt die aktive Säure am Abend. Am 
9. IV. hat der Gesamtsäurestand einen mittleren Wert und steigt bis zum 
Morgen mäßig an. Optisch aktive Säure ist abends gar nicht vorhanden, 
morgens tritt d-Säure im geringen Betrage von 1/19 der Gesamtsäure auf. 


Am5.V.finden wir bei hohem Gesamtsäuregehalt abends 1 /,, der Säure als 
36* 
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a-m-Bestimmung. on pent des d-Säure; nach dem 
Morgen zu steigt die 
Gesamtsäure mäßig 
an, aber die d-Säure 
ist verschwunden 
und 1-Saure bis zu 


bats! 1/; des Gesamt- 
säurebetrages ge- 
020 bildet worden. Am 
0,200 11. V. ist die Säure- 
am menge in den mitt- 
leren Blättern wie- 
= der hoch und die 
Zunahme stark. 

0,160 Leider fehlt hier die 
0150 Abendbestimmung 
fiir dieaktiveSaure; 
morgens liegt wie- 
4 der 1-Säure vor. Ihr 
8, Anteil erreicht im 
0 Verhältnis zur Ge- 
2 samtsäure nicht die 
‘ GrôBe wie in der 
vorhergehenden Be- 

stimmung. 


Es tritt also in 
den Abend-Morgen- 
bestimmungen ein- 
mal d-Säure am 
Abend auf und ver- 
4030 schwindet nachdem 
Morgen hin, einmal 
liegt d-Säure mor- 
gens vor, nachdem 
abends überhaupt 
keine optisch aktive 
Saure gefunden wor- 
den war: 

Wenn auch bei 
Abb. 5. Sempervivum glaucum, mittlere Blätter. Gesamtsäure und den mittleren Blät- 

optisch-aktive Säure. Vgl. Unterschrift zu Abb. 4, 8. 538. tern am 2. III. wie 
bei den alten ein sehr tiefer Gesamtsäurestand mit einem sehr hohen 
Wert der 1-Säure zusammentrifft, so ist das Abnehmen der l-Säure im 


0,030 
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Verlauf der Vegetationsperiode nicht so ausgeprägt wie bei den alten 
Blättern. 

Dagegen zeigt sich im diurnalen Säurestoffwechsel der angeschlos- 
senen Blätter in bezug auf die Größe des 1-Säurebetrages die gleiche Un- 
abhängigkeit von der Größe des Gesamtsäurebetrages wie bei den alten 
Blättern. Mit Ausnahme des einen Falles, wo morgens d-Säure vorlag, 
nimmt die l-Säure in den mittleren Blättern über Nacht zu. Dem ent- 
spricht eine Zunahme der Restsäure. Ganz analog verhalten sich die 
mittleren abgeschnittenen Blätter. 


Tabelle 16. Sempervivum glaucum, mittlere abgeschnittene Blätter. Gesamtsäure 
und optisch aktive Säure a-m. 


Gesamtsäure o-a-A 
ur © u Datum 








Anteil der o-a-A LA RS 
a | m a m 


86— 88 | 9. IV. |0,136)0,1 jt 0 
119—121 | 4. V. |0,161/0,217/d 0,020)1.0,032| abends d etwa 1}, 
morgens 1 „ 4, +60 |+31 
(d-1) 
128—129 | 11. V. |0,14010,194] 0 110,013 LUE 1/16 + | + 


Ebenso, wenn nicht noch deutlicher als bei den alten Blattern, ist in 
den abgeschnittenen Blättern die parallele Richtung der Linien für Ge- 
samtsäuregehalt und Betrag der 1-Säure aus Kurve 5 zu erkennen. 

Die 1-Säurewerte in mittleren Blättern sind in den abgeschnittenen 
geringer als in den angeschlossenen. Da auch in den alten abgeschnit- 
tenen Blättern weniger l-Säure vorhanden ist, kann für den Fall, daß es 
sich überhaupt um eine Zuleitung handelt, nur eine solche von den 
Sproßteilen in Frage kommen. 


























In den Tagesbestimmungen 
verwickeln sich die Verhältnisse durch das häufigere Auftreten der 
d-Säure. 

Wie bei den alten Blättern nimmt in der 5—7-Uhr-Bestimmung die 
aktive Säure zu; diese Zunahme geht hier zusammen mit einer Zunahme 
der Gesamtsäure, also auch der Restsäure. In den Bestimmungen von 
7—9 Uhr und von 10—12 Uhr nimmt die aktive Säure beträchtlich ab, 
was aber nur im zweiten Falle von einer Zunahme der Restsäure begleitet 
ist. Die Bestimmung vom 3. V. 7—91/, Uhr zeigt einen schönen Über- 
gang zu der ‚‚Tagesform‘‘ des Säurestoffwechsels, indem die Restsäure 
bedeutend weniger abnimmt als die 1-Säure. 

Es folge eine Zusammenstellung der Vorkommnisse der d-Säure: 

4. V. 28 (119) bei der Abendbestimmung (am Morgen ist l-A vorhanden) 

29. V. 28 (143) „ „ > ts » ‘à ” ) 

9. IV. 28 ( 86) in der Morgenbestimmung 
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19. V. 28 (137) 15 Ubr 
19. V. 28 (138) 18 























19. V. 28 (139) 18 ,, abgeschnittene Blatter 
2. VI. 28 (152) 16 „ 
2. VI. 28 (153) 16 „ » ” 
Tabelle 17. Sempervivum glaucum, mittlere Blatter. Gesamtsäure und optisch 
aktive Säure während des Tages. 
Gesamtsäure o-a-A 
Analyse Nr.| Datum Anteil der 0-a-A I-A | RS 
a m a m 
112—113 0,183} 0,040| 0,041] 5Uhr etwa 1/, 
7 » mehr als1/,|+ 1|-—11 
106—107 0,162] 0,044 | 0,031| 7 ,, etwa 1}, 
9 „ weniger ,, 1/,|—30| -23 
94— 95 0,142] 0,046 | 0,020 |10 ,, = » “a 
12 „ 1, |-57|+ 7 
0,152} oO  la0,019/12 ,, 0 
151—153 16 „d Ys 
0,176} 0 id 0,039}16 ,, d weniger als 1/, 
0,115} 0,02 | 0,005/12 „ etwa 1}, 
__ ee PR 1/01 — 78 | +31 
145—147 0,091] 0,02 | 0014/12 , „ I 
16 „ ” 1/, 1-39) + 7 
0,1 0,041! 0,034112 , ,„ 1, 
fe "4 1/,|-16] - 2 
148-150 0,160| 0,041 | 0,038/12 „ „ 1}, 
16 „ Le 1, |— 6] +10 
100—101 0,128! 0 0,055115 „ 0 
18 , mehr als1},| + 
0,117la0,02 |a0,009115 „da „ „Y 
18 ,, d rund 1/,.1—55 | +50 
137—139 0,123kà 0,02 |d0,01 |15 ,, d etwa ny 
18 „d 1/19l — 50 | +58 




















Das Vorkommen der d-Äpfelsäure ist also mit Ausnahme des einen 
Morgenvorkommens am 19. V. auf den Nachmittag beschränkt. Am 
19. V. bleibt sie von 15—18 Uhr erhalten, nimmt aber sehr ab; am 2. VI. 
ist sie noch nicht um 12 Uhr da, findet sich aber um 16 Uhr in deutlicher 
Menge. Neben der Freilandbestimmung am 2. VI. wurden gleichzeitige 
Bestimmungen an gleichem Material einmal bei einer Temperatur von 
7—10° und zweitens bei einer solchen von 37° ausgeführt (Tabelle 18). 
Für die drei verschiedenen Bestimmungen wurden drei in Töpfe ge- 
pflanzte Gruppen von Sempervivum-Rosetten verwendet; aus jeder 
Gruppe wurden die ersten und dritten Blätter des mittleren Wirtels ent- 
fernt, das erste zur sofortigen Bestimmung verwendet, das dritte für die 
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Tabelle 18. Sempervivum glaucum, mittlere Blatter. Gesamtsäure und optisch 
aktive Säure; verschiedene Temperatur. 















































An. + in % a-m + in % a-ma 
Nr.| Datum h h 
aps. | ova | RS tite, | 6.8. | oma | BS | ote 
2. VI. 28 
145 16h + 9,79] - 77,37] +30,46 | — 54,5 |— 13,42 |-38,95 | — 7,241 - 35,4 
146 Wärme, + 7,94|-77,95| +28,27|-40 |-17,6 |-4228] - 11,75 - 23,3 
147 | schrank J) | + 9,85] -77,5 | +30,53 -13,3 |-39,0 | — 7,22 
16h 
148 Eis- — 5,85|1-16,71)] — 1,83|+ 1,5|+ 5,49|— 6,01] + 9,74;- 1,9 
149 slot | na 2,51j-11,72] + 3,99|- 3,3/+ 2,01/-— 9,06| + 6,1 |- 3,3 
150 7—10° JI- 6,3 |-16,92] — 2,26 + 5,75|— 5,64| + 9,95 
151 16h — 15,85 —73,1|+ 8,58 — 78,1 
152| Frei- | — 11,08 d 16h7,08:1| - 54,5 |+ 5,21 d 16h3,5:1| — 54,5 
153| land — 5,45 + 9,23 
1 Datum Wetter ro ft B eae Pe 
145 M 24° | 5,11 | 0,0991 0,0801] 4,22:1 
12 1,9387 1,5676 
2. VL 28 0,1045 0,0845 
146 M 37° | 5,2 0,1088 0,1045 | 24,58 : 1 
16 2,0927 2,0109 
Warmeschrank 0,1148 0,1103 
147 M 37° | 5,37 | 0,0858 0,0743| 6,61:1 
16a 1,5975 1,3833 
Wärmeschrank 0,0906 0,0764 
148 M 6,20 | 0,142 0,1037| 2,7 :1 
12 2,2881 1,6712 
0,1514 0,1106 
149 M 7 5,86 | 0,1337 0,1018| 3,19:1 
16 bis 2,2825 1,7379 
Eisschrank 10° 0,1420 0,1081 
150 M 6,42 | 0,1498 0,1138| 3,16:1 
16a 2,3341 1,7731 
Eisschrank 0,1601 0,1216 
151 M 24° | 6,81 | 0,1504 
12 2,2085 
0,1614 
152 M 8. 7,21 | 0,1416 /40,0175 0,1241| 7,08:1 
16 17° 1,9637 | 0,2431 n.b. [1,7206 
Freiland 0,1526 | 0,0189 0,1337 
153 M 7,36 | 0,1633 |40,036 0,1270| 3,5 :1 
16a 2,2196 | 0,4931 n.b. |1,7269 
Freiland 0,1763 | 0,0392 0,1371 
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Bestimmung an abgeschnittenen Blattern zuriickgelegt. Die erste Pflan- 
zengruppe und die zugehörigen abgeschnittenen Blätter blieben im Freien 
bei Sonne und einer Temperatur von 17° C, die zweite wurde, wieder mit 
den zugehörigen Blättern, von einer 100-Wattlampe belichtet, in den 
Kühlschrank mit einer Temperatur von 7:/,° gestellt ; diese stieg bis zum 
Schluß des Versuches auf 10°. Belichtung und niedere Temperatur wirk- 
ten also hier zusammen ein. Unter gleiche Beleuchtung kam die dritte 
Gruppe und ihre zugehörigen abgeschnittenen Blätter in den Wärme- 
schrank, dessen Temperatur bei 370 konstant gehalten wurde. 

Für die Blätter im Freiland lagen wahrscheinlich die günstigsten Le- 
bensbedingungen vor; es war hier der lebhafteste Säurestoffwechsel zu er- 
warten. Bei niedriger Temperatur und dadurch gehemmten Stoffwechsel- 
vorgängen mußte sich dieser Temperatureinfluß als dämpfend auch für 
den Säurestoffwechsel auswirken. In der Wärme waren bei gleicher Be- 
leuchtung wie im zweiten Versuch gesteigerte Säureschwankungen zu er- 
warten. Diesen erwarteten Verlauf zeigt der Säurestoffwechsel, der aller- 
dings in den Blättern der drei verschiedenen Bestimmungen deshalb nicht 
völlig rein zum Ausdruck kam, weil in den Ausgangsbestimmungen ver- 
schiedene Mengen von I-A vorlagen. Die Freilandblätter hatten keine 
optische aktive Säure, die Blätter der Ausgangsbestimmung für den 
Versuch bei niedrigerer Temperatur zeigten einen Gehalt von 1-Säure, 
der nicht ganz 1/; des Gesamtsäurebetrages ausmachte; die Ausgangs- 
blätter der dritten Bestimmung hatten einen l-Säurewert, der nur die 
Hälfte des 1-Säurewertes in den Blättern der zweiten Bestimmung 
betrug. Die Blätter im Freiland zeigen sowohl als angeschlossene wie 
auch als abgeschnittene um 16 Uhr deutlich d-Säure, in den angeschlos- 
senen Blättern nimmt die Gesamtsäure ab, in den abgeschnittenen aber 
deutlich zu. 

In den Blättern, die bei niedriger Temperatur gehalten waren, zeigt 
sich die gleiche Richtung der Säurestoffwechselvorgänge wie in den Frei- 
landblättern, aber in geschwächtem Maße. Die gebundene Säure verhält 
sich also wie im ersten Versuche: ihre Menge fällt im angeschlossenen 
Blatt und steigt im abgeschnittenen. Es liegt also Ableitung von Säure 
aus dem angeschlossenen Blatt vor. Die 1-Séure aber nimmt beide Male, 
sowohl im angeschlossenen wie auch im abgeschnittenen Blatt deut- 
lich ab, die Restsäure bleibt konstant oder steigt sogar an. 

Die Blätter im Wärmeschrank zeigen einen lebhaften Stoffwechsel 
durch die große prozentuale Schwankung ihres Säuregehaltes an. Im an- 
geschlossenen Blatt wird sicher Säure. zugeleitet, denn im abgeschnittenen 
Blatt findet eine deutliche Abnahme der Gesamtsäure statt. In beiden 
Bestimmungen aber fällt die 1-Séure überaus kräftig, einmal um rund 
80%, das zweite Mal um rund 40%. Ob der verschieden starke Abfall der 
l-Säure durch Leitungsvorgänge oder nur als Folge der Störung des 
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dynamischen Gleichgewichtes im System i-Säure + 1-Saure bedingt ist, 
kann nicht entschieden werden. 

Es zeigt sich aber deutlich im Verlauf aller drei Bestimmungen, daß 
1-Saéure abgebaut wird, und das ist um so ausgesprochener der Fall, je 
mehr die Stoffwechselvorgänge gefördert erscheinen. Das Auftreten von 
d-Säure in den Freilandblättern kann nur als eine verstärkte Fortsetzung 
der 1-Säure abbauenden Vorgänge angesehen werden. Da die Gesamt- 
säure und die Restsäure zu gleicher Zeit konstant bleiben oder sogar zu- 
nehmen können, wird es wahrscheinlich, daß der Säureabbau über die 
1-Säure geht. Die d-Säure dagegen hätte demnach nichts mit der Bildung 
der Säure zu tun, sie kommt erst zum Vorschein in Säure abbauenden 
Prozessen im Tageslicht. 

Das einmalige Morgenvorkommen der d-Säure würde also einen Aus- 
nahmefall darstellen. 

In Berücksichtigung dieser Tatsachen sollen die bei der Besprechung 
der optisch aktiven Säure bei den alten Blättern vorgetragenen Hypo- 
thesen über den Zusammenhang der optisch aktiven Säure mit der in- 
aktiven nach Besprechung der Verhältnisse in den jungen Blättern be- 
trachtet werden. 

Junge Blätter (Abb. 6). 

Bei der Besprechung des diurnalen Säurestoffwechsels der jungen 
Blätter sahen wir, daß sich diese in bezug auf die Schwankungen der Ge- 
samtsäuremenge anders verhalten als die alten und mittleren Blätter. Die 
Schwankungen der optisch aktiven Säure in den jungen Blättern zeigen 
dagegen diese Ausnahmestellung nicht. 

Im März zeigt sich nach der Tabelle bei bereits etwas erhöhtem Ge- 
samtsäuregehalt eine mäßige Zunahme desselben über Nacht sowie eine 
ebensolche der aktiven Säure. In der Bestimmung aus den letzten Tagen 
des März ist der Säuregehalt niedrig, zeigt trotzdem einen bedeutenden 
Abfall in der Nacht, die aktive Säure fehlt abends und morgens völlig. 
Im April bei hohem Gesamtsäurestand und mäßigem Anstieg über Nacht 
findet sich optisch aktive Säure am Morgen, nachdem sie abends gefehlt 
hatte. In der ersten Maibestimmung mit hohem Gesamtsäuregehalt und 
kräftigem Anstieg über Nacht fehlt die optisch aktive Säure am Abend 
und ist morgens deutlich vorhanden. In der Bestimmung vom 12. Mai 
fällt bei einem im Vergleich zur vorhergehenden Bestimmung niedrigeren 
Säurestand dieser über Nacht deutlich und die aktive Säure weniger, so 
daß sich ihr Anteil an der Gesamtsäuremenge zu ihren Gunsten ver- 
schiebt. 

Die in den jungen Blättern vorliegende aktive Säure ist linksdrehende 
Äpfelsäure; sie fehlt abends und morgens häufig. 

Mit dem Anstieg der Gesamtsäure im Verlauf der Vegetationsperiode 
geht ein Sinken des Abend- und Morgengehaltes an optisch aktiver Säure 
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aktive Säure a-m. 





Tabelle 19. Sempervivum glaucum, junge Blatter. Gesamtsäure und optisch 
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Abb. 6. hs end are junge Blätter. 


Gesamtsäure und optisch-aktive Säure. 


Vgl. Unterschrift zu Abb. 4, 8. 538. 














Ges. 8. LA 
An. Nr. | Dat. Anteil der 1-A LA | RS 
a m a m 
67—68 |13.IL | 0,095 | 0,105 | 0,062 ?  Jabends mehrals!}, 
73—74 | 2. TIL} 0,051 | 0,061 | 0,037 | 0,041 | abends etwa 1/, 
morgens „ */; +84/+44 
81—82 |29.IIL| 0,107 | 0,061 | 0 0 — 43 
89—90 | 9. IV.| 0,092 | 0,100 0,011 |abends . . . 0 
morgens etwa 1/,| + — 
4. V. | 0,074 | 0,090 | 0 0,015 | abends . . . 0 
Ze morgens . . !4| + 
| abg. | 0,074 | 0,068 | 0 0,008 |abends . . . 0 
morgens . . 1}, 
11. V.| 0,075 | 0,066 | 0,015 | 0,014 | abends . . . 1/, 
morgens etwa 1/,| —9 |—13 
131—133 aggre 
abg. | 0,075 | 0,067 | 0,015 | 0,006 | abends . . . 1/, 
morgens . .1/, | —61|+13 
a-m-Bestimmung. | Bestimmung während = parallel. Der relative An- 


teil der 1-Säure ist vor Be- 
ginn der eigentlichen Ve- 
getationsperiode so groB 
wie in keinem anderen 
Blatt einer anderen Ent- 
wicklungsstufe. 

Bei abgeschnittenen 
Blättern ist 1-A immer in 
geringerer Menge vorhan- 
den als bei den Blattern, 
die mit der Pflanze in Ver- 
bindung geblieben waren. 
Es zeigt sich auch hier 

die parallele Richtung 
der —-—-—-—- Linien in 
Abb. 6. 

Trifft fiir das Verhal- 
ten der l-Säure in den 
jungen Blattern also in 
weiterem Umfange alles 
zu, was fiir dasjenige der 
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Tabelle 20. Sempervivum glaucum, junge Blätter. Gesamtsäure und optisch 











aktive Säure während des Tages. 
Ges. 8. LA 
An. Nr. | Datum Anteil der 1-A LA | RS 
a m a m 
114—115 | 4. V. | 0,104 | 0,091 | 0,018 ? 5 Uhr etwa. . .1}, — 
5-7n 
108—109 | 3.V. | 0,135 | 0,074 | 0,041 | 0,027 | 7 „ wenigerals*/, 
7-9 9 „ mehrals .*/,| —33|-—50 
96—97 |15.IV.| 0,101 | 0,087 | 0,041 | 0,027 |10 „ ee ary 
10-12 . 12 „ weniger als1/, | -35 In. 
102—103 |26.IV.| 0,067 | 0,081 0 0 + 
15-18h 
ik V. | 0,067 | 0,074} 0,015 0,013 |15 „ „ - ,, 2, 
15-18 CA 
1 142 18 18 „ mehr als .1/,| —-14|+19 
| abg. | 0,067 | 0,083 | 0,015 | © [15 „ wenigerals1/, 
18 „ 0 — |+ 


























alten Blatter der Abend- und Morgenbestimmungen gesagt wurde, so 
gilt das gleiche fiir die folgenden Tagesbestimmungen. 

Die aktive Säure der jungen Blatter ist auch in den Bestimmungen der 
Säureschwankungen während des Tages immer 1-Säure. Wo 1-Saure in 
den Ausgangsbestimmungen vorhanden ist (nach Tabelle 20 fehlt sie nur 
am 26. IV. 15 Uhr), nimmt sie immer ab neben einer Konstanz oder Zu- 
nahme der Restsäure (am 3. V. von 7—9 Uhr auch Abnahme der Rest- 
säure). Die Säurekomponente also, die in den jungen Blattern im Lichte 
dem Abbau anheim fällt, ist die 1-Saure wie in den alten und mittleren 
Blättern. Das Kurvenbild zeigt diese einheitliche Richtung dadurch an, 
daB in den Linien der Tagesbestimmungen diejenige der späteren Be- 
stimmung unter der Linie der ersten Bestimmung verläuft. In den ab- 
geschnittenen Blattern ist immer weniger optisch aktive Säure vorhanden 
als in den angeschlossenen. Das zeigt auch fiir die jungen Blatter beim 
Fortfall der Gleichgewichtsstérungen durch Leitungsvorgänge eine Kon- 
stanz im Verhältnis der l-Säure zur i-Säure an. 

Überblick über den Säurestoffwechsel bei Sempervivum glaucum. 

Im Verhalten der Säureschwankungen in Sempervivum glaucum zeigen 
sich mannigfache Unterschiede, je nachdem man die Gesamtsäure oder den 
Anteil, den die einzelnen Komponenten wie die Bernsteinsäure oder die 
optisch aktive Äpfelsäure daran nehmen, betrachtet. In bezug auf den 
jahreszeitlichen Säurestoffwechsel zeigt sich, daß in der Vorvegetations- 
periode, wenn der Säureumsatz relativ gering ist, dem Minimum des Ge- 
samtsäuregehaltes ein absolut und relativ hoher Stand der 1-Säure ent- 
spricht. Im diurnalen Stoffwechsel konnte in bezug auf die Bernsteinsäure 
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gezeigt werden, daB sie von Temperatur und Licht unabhängiger ist als die 
Äpfelsäure. In bezug auf die Gesamtsäure wurde festgestellt, daß die 
alten und mittleren Blätter nachts absäuern, in den jungen aber häufig 
eine Ansäuerung eintritt. Demgegenüber kann aber eine Abnahme der 
1-Saure auch in den mittleren und alten Blättern nachts, wenn auch in 
den selteneren Fällen, stattfinden. Eine Zunahme von Gesamtsäure be- 
dingt also nicht immer auch eine Zunahme der l-Säure. Trotzdem wird 
aus der parallelen Richtung der Kurven der abgeschnittenen Blätter deut- 
lich, daß das Verhältnis zwischen Gesamtsäure und |-Saure ein konstan- 
tes ist, sofern dieses System nicht durch Leitungsvorgänge gestört wird. 
Von seltenen Ausnahmen abgesehen, fällt die optisch aktive Säure am 
Tage, auch wenn die Restsäure steigt. Das wird um so deutlicher, je 
weiter der Tag vorrückt. Selbst da, wo am Nachmittag der Betrag der 
Gesamtsäure kräftig vermehrt ist, finden wir die Abnahme der |-Saure 
stark ausgeprägt. Wo die Stoffwechselvorgänge gehemmt erscheinen, ist 
dieser Abbau der 1-Säure geringer; je günstiger die Temperatur- und 
Lichtverhältnisse werden, desto stärker tritt der Abbau der l-Säure in 
Erscheinung, diese kann sogar ganz verschwinden, und dann tritt d-Säure 
auf. Da dieses nur in den mittleren Blättern der Fall ist, müssen hier be- 
sonders kräftige Säurestoffwechselvorgänge stattfinden. Die d-Säure tritt 
also in Fortsetzung 1-Säureabbau fördernder Vorgänge auf, sie hat nichts 
mit der Bildung der Säure zu tun, sie ist das Ergebnis eines Abbau- 
vorganges. Inaktive Säure muß aufgespalten und aus dem racemischen 
Gemisch die 1-Säure heraus verbrannt worden sein. Daß die d-Säure in 
alten und jungen Blättern nicht in Erscheinung tritt, kann nur so erklärt 
werden, daß hier soviel l-Säure neu gebildet wird, daß sie niemals in 
ihrem ganzen Betrage verbrannt werden kann, oder aber, daß dieser Ver- 
brauch der 1-Säure geringer ist. Nur dort, wo der Bedarf an Verbrennungs- 
material sehr groß ist, wie anscheinend bei den mittleren Blättern, wird 
inaktive Säure aufgespalten, und nur nach diesem Vorgang kann dann 
bei der polarimetrischen Messung d-Säure gefunden werden. 

Die vorliegenden Bestimmungen sind der Zahl nach zu gering, um die 
anscheinend komplizierten Beziehungen zwischen |-Saiure und Restäpfel- 
säure völlig zu erklären. 

Diese Beziehung zwischen den Säurekomponenten kann genetisch- 
dynamischer Natur sein derart, daß 1-Säure entsteht und infolge eines 
dynamischen Gleichgewichtes zum Teil inaktiviert, zum Teil verbrannt 
wird. Je nach der Stärke von Säurebildung oder Säureverbrauch wird 
das dynamische Gleichgewicht dauernd gestört und geändert, so daß op- 
tisch inaktive Säure im Bedarfsfalle racemisiert werden muß, um den 
nötigen Anteil der 1-Säure bereitzustellen. 

Parallelbeziehungen zwischen Gesamtsäure und 1-Säure könnten aber 
auch infolge eines dynamischen Gleichgewichtes allein zustande kommen, 
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also könnten l-Säure und i-Säure im bestimmten Verhältnis nebenein- 
ander entstehen. Da die l-Säure die Verbrauchsform ist, wird auch bei 
dieser Entstehung ihr geringer Anteil am Gesamtsäurewert und die Zu- 
nahme der Restsäure in den Fällen, wo 1-Saure stark abgebaut wird, er- 
- klärt. Für das Auftreten der d-Säure müßte aber auch hier eine Auf- 
spaltung der inaktiven Säureform angenommen werden. Die erste Er- 
klärung des Zusammenhanges der 1-Säure mit der i-Säure erscheint als 
die einfachere und wahrscheinlichere. 

In allen abgeschnittenen Blättern tritt gegenüber den angeschlossenen 
am Morgen weniger l-Säure auf. Das könnte begründet sein in einer Zu- 
leitung der 1-Säure oder der ihre Bildung fördernden Stoffe von den Sproß- 
teilen her. Es ist aber auch denkbar, daß im abgeschnittenen Blatt 
weniger l-Säure gebildet wird als Folge eines durch die Leitungsvorgänge 
gestörten Gleichgewichtes im System 1-Säure-i-Säure. 


IV. Diurnale Säurestoffwechselvorgänge bei anderen Pflanzen. 
Hierzu Haupttabellen 1 und 2, b und c 8. 568f. und 8. 5801. 

In den vorhergehenden Abschnitten wurden die Untersuchungsergeb- 
nisse des Säurestoffwechsels bei Sempervivum glaucum behandelt und am 
Ende des letzten Kapitels kurz zusammengefaßt. Zum Vergleich seien die 
Verhältnisse im diurnalen Säurestoffwechsel einiger anderer sukkulenter 
und riichtsukkulenter Pflanzen dargestellt, wie sie sich auseinzelnen Orien- 
tierungsversuchen ergeben. Es soll aus diesen Untersuchungen nichts 
über das Ausmaß des Säurestoffwechsels bei diesen Pflanzen überhaupt 
geschlossen werden. Das wird je nach der Jahreszeit, den Ernährungs- 
verhältnissen und der Entwicklung der Pflanzen wechseln. Es wird nur 
untersucht, wie verschiedene Pflanzen mit ihrem Säurestoffwechsel auf 
gleiche Außenbedingungen reagieren. 


a) Sukkulente. 


Sukkulent waren von den untersuchten Pflanzen Mesembrianthemum 
cordifolium, Bryophyllum calycinum und die Orchideen Epidendrum ciliare 
und Vanilla planifolia, nichtsukkulent alle untersuchten Bromeliaceen 
und die Orchideen Cypripedilum villosum und Oncidium sphacelatum. 

Es werden hier zunächst die Ergebnisse der Säurestoffwechselunter- 
suchungen an den Sukkulenten mitgeteilt. Von Mesembrianthemum cordi- 
folium (154—163) wurden am 2. X. 27 alle Blätter und der Stiel in den 
Schwankungen ihres Säuregehaltes abends und morgens untersucht. Die 
Pflanzen waren kräftig und standen gerade in Blüte im Freibeet. Das 
Wetter war in den vorhergehenden Tagen warm und sonnig gewesen und 
trübte sich am späten Nachmittag des Tages, an dem abends die Blätter 
abgenommen wurden. Alle angeschlossenen Blätter säuern über Nacht 
ab, damit zugleich nimmt die titrimetrische Azidität ab, während die 
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aktuelle steigt. Der Stiel dagegen säuert an. Dieser SäureüberschuB im 
Stiel ist aber geringer als die Menge der aus den Blättern abgeleiteten 
Säure. Es besteht aber nicht nur die Möglichkeit einer Ableitung nach 
dem Stiel, sondern auch die einer Leitung von Blatt zu Blatt: Im abge- 
schnittenen alten Blatt nämlich sehen wir eine Zunahme der Säure über 
Nacht, während im angeschlossenen die Säuremenge abnahm. Im mitt- 
leren abgeschnittenen Blatt dagegen ist die Säureabnahme stärker als 
im angeschlossenen ; hier liegt also auf jeden Fall eine Abnahme der Säure 
über Nacht vor. In das angeschlossene wurde wahrscheinlich etwas Säure 
aus dem alten Blatt zugeleitet. Es verschwindet aus der Pflanze über 
Nacht Gesamtsäure, Mesembrianthemum säuert also nachts zu einer 
Jahreszeit ab, wo Sempervivum glaucum noch deutliche Ansäuerung an- 
zeigt, wie die Bestimmung vom 26. X. 27 zeigt. 

Mesembrianthemum zeigt aber im physiologischen Habitus auch noch 
andere Unterschiede gegenüber Sempervivum glaucum : Bei Sempervivum 
glaucum haben die alten Blätter die meiste Säure, bei Mesembrianthemum 
die jungen, doch sind die Unterschiede im Säuregehalt der verschiedenen 
Blätter nicht sehr groß. Sempervivum glaucum ist eine spezifisch Äpfel- 
säure führende Pflanze, Mesembrianthemum hat mehr Oxalsäure als Apfel- 
säure. Wenn man den Wert für Oxalsäure gleich 1 setzt, so schwankt das 
Verhältnis Äpfelsäure zu Oxalsäure (A : O) zwischen 0,17 : 1 und 0,7 : 1. 
Der höchste Anteil der A wird in jungen Blättern und im Stiel gefunden, 
die kleinste A-Menge kommt in mittleren abgeschnittenen Blättern 
morgens zusammen mit einer starken Abnahme der Gesamtsäure vor. 
Es ist im mittleren Blatt, auf den Ausgangswert bezogen, siebenmal so 
viel A als O abgebaut worden. Im angeschlossenen mittleren Blatt nimmt 
die A-Säure etwas zu, wahrscheinlich wird sie aus dem alten Blatt, wo 
sie abnimmt, zugeleitet. 

Die Oxalsäure zeigt nur im alten Blatt am Morgen eine Zunahme, 
sonst immer eine Abnahme gegenüber dem Säurewert am Abend. Im 
jüngsten Blatt deckt sie fast allein die Menge der verschwundenen Säure. 
Ein Übergang der stärker dissoziierten O-Säure in die schwächer disso- 
ziierte A-Säure ist nicht anzunehmen, da die Konzentration der H:-Ionen 
ansteigt. Über den Anteil der Basen an diesen Vorgängen kann nichts 
ausgesagt werden, weil diese Frage nicht untersucht wurde. 

Auf eine eventuelle Sonderstellung von Mesembrianthemum (und 
anderen Pflanzen!) konnte man durch die Literatur vorbereitet sein. 
WARBURG fand für Portulaca grandiflora und Mesembrianthemum lingui- 
forme keine Lichtentsäuerung ; aus den Feststellungen von DE VRIES geht 
nicht hervor, ob er für Portulaca nicht nur keine Säurezunahme in der 
Nacht, sondern sogar eine Abnahme feststellte. Es würde interessant 
sein zu wissen, ob dieser Typus des Säurestoffwechsels, also die nächt- 
liche Entsäuerung, nur einzelnen Arten der Gattung Mesembrianthemum 
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oder allen Angehérigen dieser Pflanzengruppe zukommt. Einschlägige 
Arbeiten fehlen. 

Eine größere Ähnlichkeit mit Sempervivum glaucum im physiologi- 
schen Habitus in bezug auf die Natur der Säure und Art der Säure- 
schwankung zeigt Bryophyllum calycinium (164—174). Die Pflanzen, 
deren Blätter für die Untersuchung verwendet wurden, waren jung und 
stark im Wachstum begriffen. Sie standen im Gewächshaus bei einer 
durchschnittlichen Temperatur von 16°, die Temperaturunterschiede 
nachts und tags waren sehr gering. Das Wetter war in der Zeit, die der 
Bestimmung voranging, sehr trübe gewesen, die Beleuchtung also nicht 
stark. In einer Bestimmung vom 22. XI. zeigt sich eine Entsäuerung 
nachts nur in den alten angeschlossenen Blättern. Diese beruht aber 
sicher auf einer Ableitung nach dem Stiel hin; es ist nämlich auffallend, 
wie stark alle abgeschnittenen Blätter von Bryophyllum ansäuern, sobald 
man sie abschneidet. Sie leiten also wahrscheinlich alle, wenn sie an der 
Pflanze bleiben, Säure nach dem Stiel hin ab, und diese Ableitung muß 
überaus kräftig sein, denn in den abgeschnittenen Blättern werden 50 
bis 100% des Säuregehaltes der Ausgangsbestimmung mehr gebildet als 
in den angeschlossenen (bezogen auf die molare Konzentration der Säure). 

Bei gleichem Standort und gleicher Temperatur zeigten einen Monat 
später die alten und mittleren angeschlossenen Blätter die Entsäuerung 
nachts noch etwas deutlicher. Es wurden aber hier keine abgeschnittenen 
Blätter untersucht, so daß also auch hier die Möglichkeit und die Wahr- 
scheinlichkeit einer Säureableitung besteht. 

Die ‚‚klassische‘‘ Pflanze der Säurestoffwechselversuche zeigt also den 
„typischen‘‘ Säurestoffwechsel sukkulenter Pflanzen. 

Eine Ansäuerung über Nacht wurde auch gefunden in den beiden 
untersuchten sukkulenten Orchideen Epidendrum ciliare und Vanilla 
planifolia. 

Sämtliche untersuchten Orchideen und Bromeliaceen standen unter glei- 
chen Licht- und Temperaturverhältnissen im Gewächshaus. Die Tempera- 
tur schwankte zwischen 24 und 28 Grad und zeigte tags und nachts keine 
über 4° hinausgehenden Unterschiede. Auffallend ist trotz dieser ge- 
ringen Temperaturunterschiede die starke prozentuale Säureschwankung. 

In Epidendron (184—185) finden wir nur Äpfelsäure, und zwar in- 
aktive. Untersucht wurden nur die alten Blatter. Diese zeigen, auf 
molare Konzentration berechnet, 60% Säurezunabme über Nacht. Die 
Säureverhältnisse bei Vanilla sind komplizierter dadurch, daB neben der 
gebundenen auch freie Säure vorkommt, und zwar im Betrage von etwa 
ein Drittel der Gesamtsäuremenge. Außerdem hat Vanilla Oxalsäure 
neben der Äpfelsäure. In den jungen Blättern kommt die Oxalsäure nur 
in Spuren vor, in den alten Blättern morgens im gleichen Betrage wie die 
rechtsdrehende Äpfelsäure. Die optisch inaktive Äpfelsäure ist dann 
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gleich der Summe beider. Vanilla planifolia ist also die zweite Pflanze, 
bei der im Laufe der Untersuchungen rechtsdrehende Äpfelsäure ge- 
funden wurde. Diese nimmt aber nach dem Morgen hin deutlich zu, und 
zwar um rund 30% ; ihr Anteil an der Gesamtsäure beträgt abends und 
morgens fast genau !/,, bleibt also gleich. Bei Sempervivum glaucum 
wurde rechtsdrehende Âpfelsäure nur einmal am Morgen gefunden (vgl. 
Analyse Nr. 86 vom 9. IV.). Während abends gar keine optisch aktive 
Saure vorhanden war, betrug der Anteil der d-Säure an der Gesamtsäure 
am Morgen 1/,,, es war also ebenfalls eine Zunahme von d-Säure über 
Nacht zu verzeichnen. Da sonst die d-Säure bei Sempervivum nur wäh- 
rend des Tages auftrat, wurde dieser Fall als eine Ausnahme gedeutet. 
Uber die Stellung der d-Säure im Säurestoffwechsel von Vanilla kann 
nach dem einmaligen Versuch nichts ausgesagt werden. Der Haupt- 
umsatz der Säure in Vanilla liegt aber bei der freien Säure. Diese ist zum 
größten Teile Oxalsäure. Daß die schwächere Apfelsäure als Neutralsalz 
neben der freien Oxalsäure vorkommt, ist nur durch verschiedene lokali- 
sierte Entstehung und Lagerung der beiden zu erklären. Ob bei den 
untersuchten Vanilla-Pflanzen ein Basenmangel vorlag, wurde nicht 
geprüft. 

Gebundene Säure und freie Säure nehmen zu, die gebundene Säure 
wenig, die freie Säure im alten Blatt um etwa 40, im jungen Blatt um 
etwa 70%. 

Bevor wir die Verhältnisse in bezug auf die Entsäuerung in den unter- 
suchten sukkulenten Pflanzen zusammenfassen, sollen zunächst die nicht- 
sukkulenten betrachtet werden. 


b) Nichtsukkulente. 

Ebenso wie der Säurestoffwechsel der untersuchten Sukkulenten zeigt 
auch derjenige der Nichtsukkulenten ein uneinheitliches Bild. Die unter- 
suchten nichtsukkulenten Orchideen waren Cypripedilum villosum (175 
bis 177) und Oncidium sphacelatum (179—181). 

Cypripedilum hat in den alten und jungen Blättern freie Säure, und 
zwar in den alten Blättern !/,—!/, des Betrages der Gesamtsäure, in den 
jungen Blättern sind die Anteile fast gleich. Die vorliegende Säure ist 
inaktive Äpfelsäure, in den jungen Blättern wurde gar keine, in den alten 
nur Spuren von Oxalsäure gefunden. Die alten Blätter wurden halbiert, 
die eine Hälfte für die Abendbestimmung genommen und die andere 
Hälfte an der Pflanze gelassen und morgens untersucht. Die jungen 
Blätter wurden abends abgeschnitten und halbiert. In den alten wie auch 
in den jungen Blättern tritt über Nacht eine überaus deutliche Ent- 
säuerung ein, die für die gebundene und freie Säure gleich stark ist. 

Bei Oncidium sphacelatum blieben die Blätter für die Morgenbestim- 
mung an der Pflanze, sie wurden nicht halbiert, sondern zwei gegenüber- 
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stehende als gleich alt angesehen. Untersucht wurden alte Blatter und 
das verdickte untere Stengelstück. Die Hälfte dieses Stengelstiickes blieb 
fiir die Morgenbestimmung an der Pflanze. Auffallend ist das iiberaus 
niedrige Trockengewicht dieses Stengelstiickes. Im alten Blatt findet sich 
abends und morgens keine freie Säure, Oxalsäure im Betrage von etwa 
1/, der Gesamtsäure; sie steigt nach dem Morgen zu auf !/,, die Apfel- 
säure ist zum Teil l-Säure, ihr Anteil ist abends !/,,, morgens mehr als 
1/10. Während also Oxalsäure und 1-Säure zunehmen, fällt die Restsäure, 
und zwar um 28%, bezogen auf molare Konzentration. 

Im Stengelstück ist Oxalsäure nur in Spuren, optisch aktive Säure 
überhaupt nicht, abends und morgens aber freie Säure da. Die Zunahme 
dieser freien Säure ist groß, ihr absoluter Betrag aber klein. Die ge- 
bundene Säure nimmt im Stengelstück wie im Blatt deutlich ab. 

Wie die sukkulenten Orchideen zeigen also auch die nichtsukkulenten 
einen deutlichen Säurestoffwechsel. Dieser ist aber qualitativ anders. 
Hatten die sukkulenten eine Zunahme der Säure über Nacht, so tritt bei 
den nichtsukkulenten eine Abnahme ein. 

Bei den untersuchten Bromeliaceen fehlt überall die freie Säure. 

Billbergia thyrsoidea (190—193) hat Oxalsäure in den alten Blättern 
neben Äpfelsäure. Diese ist inaktiv, das Verhältnis der Oxalsäure zur 
Äpfelsäure ist durchschnittlich 1,2 : 1. Die Oxalsäure zeigt eine deutliche 
Zunahme über Nacht, kräftiger aber ist die Zunahme der Äpfelsäure. In 
den jungen Blättern fehlt die Oxalsäure abends und morgens, die pro- 
zentuale Zunahme der Äpfelsäure ist dreimal so stark wie in den alten 
Blättern. 

Ähnlich wie Billbergia verhält sich Portea kermesina (198—202) in 
bezug auf Säureverteilung und Ansäuerung. Die alten Blätter blieben 
an der Pflanze, die jungen Blätter wurden abends abgeschnitten. Auch 
Portea hat Oxalsäure und inaktive Äpfelsäure in den alten Blättern, in 
den jungen Blättern nur Äpfelsäure. Der Säuregehalt der jungen Blätter 
ist bei Portea wie bei Billbergia größer als derjenige der alten Blätter. Bei 
Portea ist aber die prozentuale Zunahme der Äpfelsäure in den alten 
Blättern viel stärker als die Zunahme derselben Säure in den jungen 
Blättern. Aber auch hier beträgt sie noch 55%. 

Oxalsäure und inaktive Äpfelsäure enthält auch Nidularia fulgens 
(194—197). Die alten an der Pflanze verbliebenen Blätter säuern 
schwach ab, die jungen abgeschnittenen aber sehr stark an. 

Die beiden Bromeliaceen mit optisch aktiver, und zwar linksdrehender 
Äpfelsäure sind .Tillandsia Lindeni (203—206) und Cryptanthus acaulis 
(207—210). Die Bestimmungen wurden an abgeschnittenen Blättern 
durchgeführt. Bei Tillandsia säuern die alten Blätter in ungefähr dem- 
selben Maßstabe ab, wie die jungen ansäuern. Bei Cryptanthus fehlt die 
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Morgenbestimmung an alten Blättern. Cryptanthus hat in den jüngeren 
Blättern die kleinere Säuremenge, T'illandsia in den alten. 

Es findet sich unter den untersuchten Bromeliaceen keine völlige 
Übereinstimmung von auch nur zwei Pflanzen in bezug auf Säuregehalt, 
Säureverteilung und Richtung des Säurestoffwechsels. Die Mannigfaltig- 
keit der Kombinationen läßt nichts zu wünschen übrig. Der Wirkung 
gleicher Außenfaktoren müssen starke spezifische Unterschiede in der 

igentümlichkeit der einzelnen Pflanzen gegenüberstehen. 
In der folgenden Tabelle sei zur Übersicht das Verhalten der untersuchten 
Pflanzen in bezug auf Säuregehalt und Säurestoffwechsel qualitativ an- 
gegeben. Zu bemerken ist, daß bei Mesembrianthemum und Bryophyllum 
die Art der Äpfelsäure nicht untersucht wurde. Der Säuregehalt von 
Sempervivum, Mesembrianthemum und Bryophyllum ist annähernd gleich 
groß. Die Orchideen und Bromeliaceen weisen einen kleineren Säure- 


gehalt auf. 
Tabelle 21. Säuregehalt und Richtung des diurnalen Sauerstoffwechsels qualitativ. 








Name der Pflanze Natur der Säure Richtung der Gesamtsäureschwankung 
Sempervivum . . . . . i-A, 1-A, d-A, B + 
Mesembrianthemum . . O, A _ 
Bryophyllum . . . .. A = 
Epidendrum ..... i-A - 
| RP AE TIRE i-A, d-A, O + 
Oncidium ...... i-A - 
Cypripedilum. .... O, i-A ~ 
Billbergia ...... O, i-A + 
ee Mr‘ 0, i-A - 
Tillandsia ...... 1-A, i-A + 
Cryptanthus ..... 1A, i-A + 
Nidularia . . . . .. O, i-A - 








Die Richtung der Gesamtsäureschwankung ist nur für die alten Blätter an- 
gegeben. 

Die quantitative Untersuchung des diurnalen Säurestoffwechsels bei 
fünf Sukkulenten ergibt also für zwei Pflanzen das Vorkommen nächt- 
licher Absäuerung: In den jungen Blättern von Sempervivum glaucum 
und viel deutlicher in den mittleren Blättern von Mesembrianthemum 
cordifolium. Bei Sempervivum glaucum ist die Säurebilanz der ganzen 
Pflanze am Morgen gegenüber der des Abends eine positive, bei Mesem- 
brianthemum eine negative. Mesembrianthemum und Sempervivum sind 
nicht nur in bezug auf die Richtung der Säureschwankung, sondern auch 
in bezug auf die Komponenten der Säure verschieden. Dieser letztere 
Unterschied ist deutlich ausgeprägt auch bei den beiden sukkulenten 
Orchideen. Diese säuern aber beide nachts deutlich an. Das Vorhanden- 
sein der Oxalsäure bedingt also die Entsäuerung nicht. Ob die Oxalsäure 
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sekundär aus der Äpfelsäure entsteht, wie RUHLAND und WerTzeL! für 
Rheum hybr. hort. wahrscheinlich machen konnten, kann nach dem ein- 
maligen Versuch nicht entschieden werden. Immerhin ist beachtenswert, 
daß die jungen Blätter und der Stengel weniger Oxalsäure enthalten als 
die älteren. Die Oxalsäure von Mesembrianthemum cordifolium zeigt im 
diurnalen Säurestoffwechsel keinen langsameren Metabolismus als Äpfel- 
säure, ebenso nicht bei Vanilla. Dagegen ist bei Billbergia und Portea 
die Bewegung der Äpfelsäure lebhafter als die der Oxalsäure. Bryo- 
phyllum zeigt überaus kräftige Ansäuerung während der Nacht. 

Die untersuchten nichtsukkulenten Pflanzen haben zwar alle einen 
deutlichen Säurestoffwechsel, aber auch hier finden sich qualitative 
Unterschiede, es ergibt sich kein Hinweis auf einen einfachen und ein- 
deutigen Typus des Säurestoffwechsels, der allen diesen Vorgängen ein- 
heitlich zugrunde läge. Es wird aus den Untersuchungen wahrscheinlich, 
daß die Wirkung der Außenfaktoren nicht stärker ist als die Wirkung 
der inneren Faktoren des Stoffwechsels, die einer eingehenden Unter- 
suchung bedürfen. 


F. Zusammenfassung. 

Die vorliegende Arbeit stellt Untersuchungen dar, in denen mit ver- 
besserten Methoden die lange bekannte, aber nie einwandfrei bewiesene 
Tatsache der Ansäuerung und Absäuerung sukkulenter Pflanzen in Ab- 
hängigkeit von Licht und Temperatur auf ihre Richtigkeit geprüft wurde. 

Aus den drei nebeneinander herlaufenden Bestimmungen der Azidität 
auf elektrometrischem, titrimetrischem und quantitativ-analytischem 
Wege wurde in einer Reihe von Versuchen bewiesen, daß über die tat- 
sächliche Säurekonzentration und ihre Schwankungen nur die quantita- 
tive Analyse Aufschluß geben kann. 

Die Schwankung der Gesamtsäure ist nicht auf die sauren Salze be- 
schränkt, so daß also die titrimetrische Methode, die niemals die Gesamt- 
menge, sondern immer nur freie Säure und saure Salze erfaßt, keinen Auf- 
schluß über die Größe des Säurestoffwechsels geben kann. Ergebnisse 
der titrimetrischen Azidität haben darüber hinaus zu falschen Schlüssen 
geführt. 

Ein Vergleich der von mir ausgeführten titrimetrischen Aziditäts- 
bestimmungen in Versuchen, welche denen von WARBURG, durch die er 
den Einfluß des Sauerstoffs auf den Säurestoffwechsel prüfte, ent- 
sprechen, zeigen in beiden Arbeiten die gleichen Ergebnisse : Unter Sauer- 
stoffabschluß bildet das Blatt weniger Säure als bei Sauerstoffzutritt. Die 
quantitative Analyse aber erweist, daß dieser Schluß falsch ist: Nur in 
der Schwankung der sauren Salze zeigt sich eine Veränderung bei Sauer- 
stoffabschluß gegenüber dem mit Sauerstoff versorgten Blatte, dagegen 
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ist die Zunahme der Gesamtsäuremenge im Blatt bei Sauerstoffabschluß 
ebenso groB wie bei Sauerstoffzutritt. 

Die H--Bestimmung als Messung der Azidität und ihrer Schwankung 
erwies sich als unzulänglich, weil die Konzentration der H:-Ionen auch 
durch andere Faktoren verändert werden kann als durch die Menge der 
Säure allein. 

Die bisherige Behauptung, daß sukkulente Pflanzen während des 
Tages unter dem Einflusse von Licht und erhöhter Temperatur ihren 
Säuregehalt vermindern, nachts aber diesen Säureverlust wieder ersetzen, 
ist also völlig unbewiesen geblieben. Es ist ein merkwürdiger Zufall, daß 
bei Sempervivum glaucum, dem Hauptobjekt dieser Arbeit, durch die 
quantitative Analyse dargetan werden konnte, daß die bisherige Theorie 
des täglichen Säurestoffwechsels sich sowohl als richtig wie auch als falsch 
erweisen kann, je nach dem Organ, dessen täglicher Säurestoffwechsel 
untersucht wird. Wie aus anderen stoffwechselphysiologischen Unter- 
suchungen, so z. B. des Stickstoffwechsels, schon bekannt ist, beeinflußt 
das Alter der verschiedenen Organe das Ausmaß und die Richtung der 
Schwankungen. Das gilt auch für den täglichen Säurestoffwechsel sukku- 
lenter Pflanzen. Diese Tatsache war aber bisher in Untersuchungen des 
Säurestoffwechsels unberücksichtigt geblieben. Die vorliegenden Ergeb- 
nisse quantitativer Analysen zeigen, daß für die alten und mittleren 
Blätter die bisher behauptete, aber völlig unbewiesene Ansäuerung wäh- 
rend der Nacht besteht, daß aber im Gegensatz dazu in jungen Blättern 
nachts wiederholt eine Absäuerung stattfindet. Unter gleichen Be- 
dingungen zeigen indessen auch alte und mittlere Blätter einen ver- 
schiedenen Grad der Ansäuerung. 

Aus ebenfalls quantitativen Untersuchungen des Säurestoffwechsels 
verschiedener Organe der gleichen Pflanze während des Tages folgte, daß 
die Absäuerung in den ersten Tagesstunden sehr schwach ist und dann 
in den einzelnen Organen mit verschiedener Stärke einsetzt. In den zei- 
tigen Nachmittagsstunden kann bereits wieder die Ansäuerung eintreten; 
besonders junge Blätter säuern zu dieser Tageszeit schon deutlich an, 
wenn alte und mittlere noch absäuern. Die Absäuerung findet also zur 
Hauptsache statt in der Mittagszeit und erstreckt sich nur auf wenige 
Stunden des Tages. Die Säureschwankungen sind nicht nur und auch 
nicht in der Hauptsache, wie man bisher annahm, abhängig von den 
Außenfaktoren, sondern eben so stark beeinflußt von inneren Bedingun- 
gen der Organe. Darum können sich unter der Wirkung gleicher Außen- 
faktoren quantitative und qualitative Unterschiede in der Schwankung 
der Säure zeigen. Von Einfluß auf diese Schwankung ist einerseits das 
Alter und damit der Entwicklungszustand der Blätter, andererseits 
spielen auch Leitungsvorgänge eine wichtige Rolle. Endgültiges über die 
Art, wie äußere und innere Bedingungen die Schwankungen des täglichen 
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Säurestoffwechsels beeinflussen, wird erst zu sagen sein nach Unter- 
suchung der Bilanz hinsichtlich der wichtigsten Komponenten des ge- 
samten Stoffwechsels. 

Die ausgesprochenen quantitativen und qualitativen Unterschiede des 
taglichen Saurestoffwechsels verschiedener Blatter zeigen sich nicht in 
den jahreszeitlichen Schwankungen des Saurestoffwechsels. Innerhalb 
der Vorvegetationsperiode haben alle den niedrigsten Stand der Säure 
und die geringste Intensität des Säurestoffwechsels. 

In bezug auf die Komponenten des Säuregehaltes wurde für Semper- 
vivum glaucum festgestellt, daB Bernsteinsäure nur in sehr geringer Menge 
vorhanden ist, die Äpfelsäure also den Hauptanteil der Säure darstellt. 

Bisher hielt man die Äpfelsäure der Sukkulenten für die optisch 
aktive, linksdrehende Form dieser Säure. Es gelang mir, nachzuweisen, 
daß die Äpfelsäure aber in mehreren Modifikationen vorkommt. In den 
alten Blättern findet sich die linksdrehende Form der Äpfelsäure neben 
der inaktiven. In den meisten Fällen ist der größere Anteil der Äpfel- 
säure optisch inaktive Säure. In den jungen Blättern fehlt die optisch 
aktive Säure oft ganz, wenn sie aber vorkommt, ist sie linksdrehend. In 
den mittleren Blättern tritt sowohl optisch inaktive als auch optisch 
aktive Äpfelsäure auf und diese nicht nur in der linksdrehenden, sondern, 
besonders am Nachmittag, auch in der rechtsdrehenden Form. Die rechts- 
drehende Äpfelsäure wurde bei Sempervivum glaucum nur in den mitt- 
leren Blättern gefunden. 

Es wurde eine Beziehung zwischen optisch aktiver Säure und inaktiver 
Säure derart wahrscheinlich gemacht, daß die Säure als 1-Säure entsteht 
und dann zum Teil inaktiviert, zum Teil verbrannt wird. Nur dort, wo 
der Säurestoffwechsel besonders rege und der Verbrauch an Verbren- 
nungsmaterial sehr stark ist, wiein den mittleren Blättern, wird inaktive 
Säure aufgespeichert und 1-Säure verbrannt, so daß die Rechtssäure zum 
Vorschein kommt. 

Außer Sempervivum glaucum wurden noch folgende andere Blatt- 
sukkulenten untersucht: Mesembrianthemum cordifolium, Bryophyllum 
calycinum, Epidendrum ciliare und Vanilla planifolia. Mesembrianthemum 
zeigte nachts eine deutliche Absäuerung, Bryophyllum, Epidendrum und 
Vanilla dagegen zeigten eine deutliche Ansäuerung. Die Absäuerung 
in den jungen Blättern von Sempervivum glaucum ist also kein einzelner 
Ausnahmefall. 

Das wird auch bestätigt durch die Untersuchung nichtsukkulenter 
Orchideen und Bromeliaceen. Untersucht wurden von nichtsukkulenten 
Orchideen Cypripedilum villosum und Oncidium sphacelatum, von nicht- 
sukkulenten Bromeliaceen Billbergia thyrsoidea, Portea kermesina, Nidu- 
laria fulgens, Tillandsia Lindeni und Cryptanthus acaulis. 

Bei Cypripedilum säuern sowohl die alten als auch die jungen Blatter 
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in der Nacht ab, bei Oncidium wurde ebenfalls Absäuerung während der 
Nacht in den alten Blättern festgestellt. Die Bromeliaceen Billbergia, 
Portea und Cryptanthus zeigen in allen untersuchten Blättern, den jungen 
sowohl wie den alten, nachts eine deutliche Saurezunahme. Bei Nidu- 
laria und Tillandsia dagegen säuern die alten Blatter in der Nacht ab, 
während die jungen Blätter ansäuern. Säurestoffwechseleigentümlich- 
keiten sind also auch bei nichtsukkulenten Pflanzen deutlich ausgeprägt. 

Diese mit sicheren Methoden festgestellten Unterschiede im Säure- 
stoffwechsel sukkulenter und nichtsukkulenter Pflanzen verbieten es, 
etwas über einen ,, Typus“ des Säurestoffwechsels auszusagen, bevor nicht 
die verschiedensten Pflanzen mit quantitativen Methoden, wie sie hier 
verwendet worden sind, in bezug auf ihren Säurestoffwechsel im Zu- 
sammenhang mit den übrigen Stoffwechselvorgängen untersucht worden 
sind. 


Die vorliegende Arbeit ist entstanden auf Anregung meines verehrten 
Lehrers, des Herrn Professor Dr. RuHLAND. Sie wurde ausgeführt im 
Botanischen Institut der Universität Leipzig vom Frühjahr 1927 bis zum 
Herbst 1928. Ich möchte für die Förderung der Arbeit sowohl Herrn 
Professor RuHLAND wie auch Herrn Privatdozenten Dr. WETZEL auch 
an dieser Stelle danken. 
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Haupttabelle I. Wasserstoffionenk 
a) Sempervivum glaucum. Vgl. Erklärung der Bezeichnungen S. 519f. 





mtration und titrimetrische Azidität. 


























— Wetter h + in % cul 1 com +in% +23 
23. V. 1927, 8 
A 5,24 X10-5 0,061 
M 8,51 x 10-5 0,072 
J 3,09 x10-5 0,026 
30. V. 1927, 8» 
A 8. 6,16 x10-5 0,058 
M 1,17 x 10-4 0,046 
J 5,24 x10-5 0,03 
31. V. 1927, 7% und 1. VL 1927, 3:/,». 
12 Aa 8. 1,17 x10-5 0,029 
13 Am 3,89 x 10-5 | +232 0,056 + 95,2 + 16,42 
+ 18,65 
+ 16,2 
Ast), 1,07 x10-5 0,027 
(Blatter halb.) 
Am}, 3,71 x10-5 | +246 0,057 +111 
Ma L1 x10-‘ 0,0183 
Mm 3,54 x 10-5 | +254 0,029 |+ 61,2 
24. VI. 1927, 181/, und 25. VL. 1927, 31/,h, 
22 Aa 8. b. r. 1,95 x10-5 0,034 
Am 3,17 X10-5 | + 62,5 0,046 + 35 
23 Ama 2,81 x10-5 | + 44,0 0,049 + 44 +14,4 
+ 15,68 
+ 14,31 
Ma 2,29 x 10-5 0,0286 
Mm 3,89 x10-5 | + 70 0,044 | + 52 
M ma 3,89 x10-5 | + 70 0,045 + 52 
24 Ja 1,44 X10-5 0,021 
24a Jm 1,95 xX10-5 | + 35 0,027 + 28,6 
25 Jma 2,95 x 10-5 | +105 0,038 + 80 + 36,9 
+41,5 
+ 36,4 
29. VI. 1927, 18% und 30. VL 1927, 3%/,». 
Aa 8. b. 2,04 x10-5 0,032 
Am 3,38 x10-5 | + 55,1 0,053 | + 65,7 
Ama 3,54 X10-5 | + 73,5 0,048 + 33,3 
Ma 1,73 x10-5 0,027 
Mm ‘4,67 x10-5 | +170 0,043 + 59,3 
Mma 4,67 x10-5 | +170 0,041 | + 51,9 
Ja 1,17 x10-5 0,019 
Jm 2,13 x10-5 | + 82 0,029 + 52,6 
Jma 4,67 x10-5 | +300 0,028 + 47,4 
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Haupttabelle I. (Fortsetzung.) 





















































on Wetter h +in% sat 1 cem +in% rey 
Stolonen ohne Stiel. 5. VIL 1927. 
26 a 1,18 x10-* 0,0257 
27 m 4,79 X10-5 | +306 0,059 +130 — 6,03 
28 ma 4,79 X10-5 | +306 0,063 +143,8 — 0,89 
Spaltöffn: 21. VII. 1927, 18% und 22. VIL 1927, 3°/,h, 
29 Ma abds. 21°| 1,99 x 10-5 0,024 
30 Mm 7,76 x10-5 | +290 0,059 + 145,8 + 7,4 
+9 
+ 7,9 
31 Mm 3,02 x10-5| + 51,7 0,039 + 62,5 + 7,7 
Vasel. + 6,5 
+ 7,5 
26. VII. 1927, 18% und 27. VIL. 1927, 3°/,». 
32 Ma 8. 1,86 x 10-5 0,032 
33 Mm 6,91 x10-5 | +272 0,056 + 75 + 7,8 
+ 9,4 
+ 7,0 
34 Ma 1,62 x10-5 0,03 
35 Mm 3,23 x10-*| + 99,4 | 0,035 |+ 166 | + 62 
Vasel. + 2,9 
+ 6,6 
Blütenstand. 18. VII. 1927, 17", 19° und 19. VIL. 1927, 3°/,», 14°, 
Aa ST. 1,35 x10-5 0,023 
Am 2,52 x10-5 | + 87 0,032 + 39 
Ma 1,7 x10-5 0,028 
Mm 4,37 X10-5 | +157 0,042 + 50 
Ja 1,51 x10-5 0,028 
Jm 4,07 x10-* | +170 0,049 + 75 
Blüten a 1,29 x10-5 0,028 
a 4,37 x10-5 | +239 0,051 + 82 
21. IX. 1927, 16*/.® und 22. IX. 1927, 51/,». 
36 Aa sw. 1,58 x10-5 0,037 
37 Am 3,02 x10-5 | + 91,1 0,041 + 10,8 + 51,8 
+ 25,1 
+ 54,3 
38 Ama 2,69 x10-5 | + 70,3 0,045 + 21,6 + 16,9 
+12,4 
+11,2 
39 Ma 1,31 x10-5 0,036 
40 4,67 x10-5 
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az Wetter h + in % aut 1 com +in% 227 
42 Ja 1,17 x10-5 
43 Jm 1,58 x10-5 | + 35 0,028 — 46,8 
—40,7 
— 46,2 
29. IX. 1927, 17% und 30. IX. 1927, 51/,h, 
45 Ja 8. 1,54 x10-*/ . 0,023 
46 Jm 2,63 x10-5 | + 96,3 0,038 | + 65,2 | +16,7 
+25,4 
+15,8 
47 Jma 2,08 x10-5 | + 55,2 0,038 | + 652 | — 8,9 
- 84 
- 65 
26.—27. X. 1927, 161/,» und 61/,». 
48 Aa 0,794 x 10-5 0,019 
49 Am 1,17 x10-5 | + 48 0,025 + 31,5 + 22,34 
+ 15,35 
+ 24,59 
50 Ama 1,32 x10-5 | + 67 0,029 + 52,7 +11,9 
— 12,8 
+14,8 
51 Ma 0,776 x 10-5 0,021 
52 Mm 1,73 x10-5 | + 122,9 0,033 + 52,3 + 11,38 
+12,79 
+11,22 
53 Mma 2,13 «10-5 | +1744 0,041 + 952 | +21,71 
+ 15,93 
+ 22,57 
54 Ja 
55 Jm 9,55 x10-* 0,019 +12,93 
+ 11,68 
+ 14,07 
56 Jma 8,71 x10-* + 6,92 
— 9,06 
+ 9,51 
2. XI. 1927, 16 und 3. XL 1927, 6%/,». 
Aa r. mild | 1,0 x10- 0,024 
Am 1,17 x10-5 | + 17 0,028 + 16,7 
Ama 1,66 x10-5 | + 66 0,025 + 42 
Ma 10 x10-5 0,028 
Mm 1,44 X10-5 | + 44 0,025 — 10,7 
Mma 1,48 x10-5 | + 48 0,03 + 2 
Ja 9,12 x10-* 0,029 
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Haupttabelle I. (Fortsetzung.) 
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1,51 x10-5 





0,032 











re” Wetter h +in% | auf 1 em + in % os 
Jm 1,04 x10-5 | + 14,4 0,022 — 24,1 
Jma 9,55 x10-*| + 4,7 0,019 — 34,5 
20. XIL 1927, 16% und 21. XII. 8». 
Aa 6,76 x10-* 0,019 
Am 6,76 x10-* 0,02 + 6,4 
59 Aa 7,41 x10-* 0,028 
60 Mm 6,92 x10| — 6,61 0,027 - 22 + 15,48 
30. I. 1928, 17% und 31. I. 8. 
61 Aa 0,029 
62 Am 0,039 + 33,34 | + 0,40 
+ 0,36 
+ 0,42 
13. IL 1928. Freiland. 17% und 14. II. 8». 
63 Aa 9,12 x10-* 0,039 
64 Am 891 x10-*|-— 2,30 | 0,032 — 17,86 | +10,86 
+17,80 
+ 9,80 
65 Ma 9,12 x10-* 0,033 
66 Mm 9,55 x10-*|+ 4,72 | 0,036 + 83 +65,11 
+53,01 
+ 66,71 
67 Ja 7,16 x10-* 0,049 
68 Jm 6,92 x10-* | — 10,82 | 0,046 - 57 + 7,02 
+ 1,35 
+10,1 
2. IH. 1928 und 3. III. 
69 Aa 9,55 x10-* 0,024 
70 Am 10,5 x10-| + 0,95 | 0,026 + 8,56 
71 Ma 17 x10- 0,023 
72 Mm ‚99 x10-* | + 41,10 | 0,035 + 42,8 +21,5 
— 19,7 
+ 23,8 
73 Ja 10,97 x10-* 0,025 
74 Jm 15,85 x10-* | + 48,8 0,022 — 11,1 +18,16 
+15,21 
+18,37 
29. III. 1928, 17% und 30. III. 1928, :/,7n. 
77 Aa 17 x10 . 0,036 
78 Am 19 X10-5 | + 11,8 0,039 + 12,5 + 21,31 
+ 8,97 
+ 22,55 
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Haupttabelle L (Fortsetzung.) 














us “0 Wetter h + in % aut 1 ccm + in % ot dg 

80 Mm 2,51 X10-5 | + 66,2 0,041 + 31 

81 Ja 1,05 x10-5 0,024 

82 Jm 3,09 x 10-5 | +194 0,039 + 63,6 — 43,15 
— 44,01 
— 43,03 

9. IV. 1928, 17% und 10. IV. 1928, 51/,h. 

83 Aa 18° 1,1 x10-*{. 0,017 

84 Am 10° 1,91 x10-* | + 73,6 0,034 +100 + 38,38 
+43,01 
+ 37,63 

85 Ama 3,98 X10-5 | +262,0 0,038 +118,7 + 45,70 
+41,49 
+46,05 

86 Ma 1,62 x10-5 0,022 

87 Mm 4,79 x10-5 | +196,0 0,049 +125 + 4,32 
+11,29 
+ 3,68 

88 Mma 10 x 10-5 | +517,0 0,061 +177 + 20,7 
+ 12,06 
+ 21,56 

89 Ja 2,51 x10-5 0,022 

90 Jm 123,4 x10-5 | +832,0 0,044 + 100 + 8,95 
+ 8,19 
+ 8,95 

25. IV. 1928, 10 und 12h, 

92 A 10 W. 8. 7,94 X10-5 0,039 

93 A 12 105 x10-5 | — 86,8 0,028 — 27,8 

94 M 10 3,98 x10-5 0,061 

95 M 12 1,37 x10-5 | — 66,3 0,035 — 429 — 11,64 
— 18,71 
— 11,63 

96 J 10 3,39 x 10-5 0,038 

97 J 12 1,17 x10-5 | — 65,5 0,024 — 37,1 — 14,05 
— 10,23 
— 14,38 

26. IV. 1928. 

98 A 15 W. 8. 3,02 x10-* 0,019 

99 A 18 7,41 x10-* | +145 0,024 + 222 — 6,26 
— 7,02 
— 6,7 

100 M 15 7,58 x10-* 0,024 































































— Wetter h + in % eat 1 em ting | 7% 
101 M 18 3,1 x10-5|+ 72,8 0,035 | + 45,5 | —15,31 
— 17,47 
- 15,07 

102 J 15 4,68 x10-* 0,017 
103 J 18 38 x10-*/+195 | 0,026 |+ 50 | +19,36 
+ 12,88 
+19,79 

3. V. 1928. 

104 A7 8° 3,63 x 10-5 0,05 
105 A 91} 10° 4,37 X10-5 | + 20,4 0,052 |+ 4,35 | — 1,0 
— 2,5 
— 0,84 

16 M7 15 x10-4 0,097 
107 M 9%, 9,12 x10-* | — 207 | 0086 |- 11,1 | 25,62 
— 44,36 
— 30,5 

108 J7 5,75 x10-5 0,05 
109 J 91, 49 X10-5 | 148 0,048 |— 4,35 | —44,98 
— 80,75 
_ 45,09 

4. V. 1928. 

110 A5 8. 4° 4,17 x10-5 0,043 
111 A7 8. 8° 3,89 X10-5 | — 6,71 | 0,045 + 4,65 | — 3,77 
- 1,20 
— 3,91 

112 M5 1 x 10-4 0,081 
13 M7 8,71 x10-5 | — 12,9 0,076 |— 6,67 } — 8,82 
+ 1,75 
— 8,89 

114 J5 6,03 x10-5 0,035 
115 J7 6,02 X10-5 | — 0,17 | 0,035 + 0 — 13,12 
+ 2,26 
— 12,93 

4. V. 1928 und 5. V. 1928. 

116 A 15 8. 22° | 7,24 x10-* 0,016 
117 A5 s. 5° 3,16 x10-5 | +344,3 0,039 | +140 + 56,62 
+63,14 
+56,12 
118 Ama 2,09 x10-5 | +189 0,037 +127 + 5,28 
— 0,48 
+ 5,80 

7,08 x10-* 
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Haupttabelle I. (Fortsetzung.) 





























com m. L. 
Analyse | Wetter h £in% | aut 100m | + in % +: 
120 Mm 8,51 x 10-5 | +1102 0,078 |+177 +11,77 
+ 16,74 
+11,12 
121 Mma 7,58 X10-5 | + 971 0,080 | +185 + 34,04 
+23,47 
+ 34,87 
123 Jm a 0,041 + 23,12 
+ 35,53 
+21,65 
124 Jma 0,039 Konst. 
auf Fri 
10. V. 1928. 
M 154/, k.r, 6,46 x10-5 0,065 
M18 | 5,62 x10-* | — 13,0 | 0,058 À 10,8 | 
11. V. 1928, 18% und 12. V. 1928, 51/,h, 
125 Aa r. 11° 1,91 x10-5 0,032 
126 Am 8. 6° 2,95 x10-5 | + 54,5 0,05 + 53 + 2,11 
+ 1,34 
+ 2,10 
127 Ama 2,46 x10-5 | + 27,6 0,050 | + 53 + 10,28 
— 2,11 
+10,30 
128 Ma 3,63 x10-5 0,045 
129 Mm 6,17 x10-5 | + 70 0,065 | + 33 + 42,07 
+ 48,06 
+40,7 
130 Mma 5,49 X10-5 | + 51,2 0,065 |+ 33 + 38,91 
+ 36,82 
+35,7 
131 Ja 17 cie” 0,017 
132 Jm 3,09 x10-5 | + 81,8 0,026 |+ 50 — 11,9 
— 7,94 
— 12,25 
133 Jma 2,46 X10-5 | + 44,7 0,022 + 25 — 10,35 
— 10,64 
— 10,25 
19. V. 1928. 
134 A 15 |[b.—s 26°| 1,45 x10-5 0,026 
135 A 18 r. 17° | 1,86 x10-5 | + 28,3 0,029 | + 12,5 + 20,18 
+21,82 
+ 19,96 





















































568 M. Bendrat: 
Haupttabelle I. (Fortsetzung.) 
— Wetter h +in% | aut Tom +in% | 5,6% 
136 A 18a 1,77 x10-* | + 22,1 0,028 |+ 83 | +318 
+ 23,18 
+ 50,43 
137 M 16 6,17 x10-* 0,015 
138 M 18 2,18 x10-5 | +253 0,028 | + 85,7 + 28,18 
+ 33,16 
+27,57 
139 M 18a 20 x10-5 | +224 0,026 + 71,4 + 33,9 
+ 25,64 
+ 34,46 
140 J 15 1,14 x10-5 0,017 
141 J 18 1,45 x10-* | + 27,2 0,017 Konst. + 12,69 
+28,13 
+11,28 
142 J 18a 1,86 x10-5 | + 63,2 0,019 + 125 | +25,54 
+25,34 
+25,41 
2. VI. 1928. Belichtung, verschiedene Temperatur. 
145 M 12 2,57 x10-5 0,032 
146 M 16 37° 1,17 x10-5 | — 54,5 0,019 | — 40 + 9,79 
Warme- + 7,94 
schrank + 9,85 
147 M 16a 1,66 x10-5 | — 35,4 0,025 — 23,3 — 13,42 
Warme- — 17,60 
schrank — 13,30 
148 M 12 2,13 x10-5 0,032 
149 M 16 |71/,—10° | 2,19 X10-5 | + 15 0,031 - 33 — 5,85 
Eis- — 0,25 
schrank — 6,30 
150 M 16a 2,09 x10-5|— 1,9 0,032 + 0 + 5,49 
Eis- + 2,01 
schrank + 5,75 
151 M 12 3,39 x10-5 0,048 
152 M 16 9,12 x10-* | — 73,1 0,022 — 54,5 — 5,85 
Frei- — 11,08 
land — 6,45 
153 M 16a 7,41 x10-* | — 78,1 0,022 — 54,5 + 8,58 
Frei- + 5,21 
land . + 9,23 
b) M brianth und Bryophyllum. 
2.—3. X. 1927. Mesembrianthemum cordifolium, Pflanzen in Blüte. 
154 Aa 8., b.,r., 





mild 


3,38 x10-* | 








| 0,024 
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Haupttabelle I. (Fortsetzung.) 


























Analyse | Wetter h + in % sut 1 com tiny | 5% 
155 Am 2 5,88 x10-* | + 73,9 0,021 - 125 | -20,79 
— 10,93 
— 21,33 
157 Ma 2,63 x10-* 0,021 
158 Mm 6,45 x10-* | + 145,2 0,017 |— 19 — 23,78 
— 11,05 
> — 24,58 
160 Ja 2,51 x10-® 0,02 
161 Jm 5,01 x10-* | + 99,6 0,016 | — 20 — 31,6 
— 10,35 
— 32,9 
162 Stiel a 4,26 x10-* 0,033 
163 „ m 1,28 x10-5 | +200,5 0,036 | + 9,1 _ 
+12,98 
Blüte a 3,09 x10-* 0,031 
L 0 9,55 x10-* | +209 0,025 | — 19,3 
Bryophyllum c. 21 und 22. XII. 1927, 16 und 81/,". Gewächshaus. 
AMa  |a.u.m.18°| 2,88 x10-* 0,016 
AMm 8,71 x10-* | +202,4 0,015 |- 3,8 
173 AMa 4,07 x10-* 0,013 
174 AMm 5,62 x10-* | + 38 0,014 - 95 — 15,33 
— 0,7 
— 15,98 
c) Orchideen und Bromeliaccen. 
Oncidium sphacelatum. 1.—2. IL. 1928. 
179 Aa 1,82 x10-* 0,021 
180 Am 3,63 x10-* | + 99,5 0,017 | — 16,7 | —32,1 
— 58,99 
— 28,05 
Stengelstiick. 
182 a 2,0 x10-* 0,035 
183 m 3,16 x10-* | + 58 0,035 + 0 — 20,39 
— 35,82 
— 19,81 
Epidendrum ciliare. 1.—2. IL 1928, 41/,h—8», 
184 Aa 4,67 x10-5 0,062 
185 Am 6,45 X10-5 | + 38,1 0,061 — 15 | +59,17 
+ 58,13 
+ 60,55 















































+ 15,55 
+ 15,53 
+ 7,99 





+ 40,9 
+ 30,4 
+41,8 


A-7,47 
(Tro) 


+130,93 

+ 122,34 

+ 132,97 
(gilt f. alte 








Billbergia thyrsoidea. 14.—15. IL. 1928. 
190 Aa 1,05 x 10-5 0,025 
191 Am 12 x10-| + 14,3 0,042 | + 66,7 
Nidularia fulgens. 15.—16. IL 1928. Auf Hälfte verdünnt. 

194A Ma 5,89 x10-* 0,013 

195A Mm 58,9 x10-* | +900 0,043 | +237 

Portea kermesina. 16.—17. IL. 1928. 
198A Ma 1,12 x10-* 0,036 
199A Mm 2,14 x10* | + 91,8 0,037 |+ 2,6 
Cryptanthus acaulis. 29. IL.—1. III. 1928. 
207 Aa L1 x10-5 0,019 
208 Am 3,8 x10-5 | +245 0,037 | + 93 





Blätter!) 


Haupttabelle IT. Quantitative Säuremengen. a) Sempervivum glaucum. 
Vgl. Erklärung der Bezeichnungen S. 519 f. 





























Tro Tro 
An. Nr. Wetter | in % Ges. 8. An. Nr. Wetter | in % Ges. 8. 
d. Fri d. Fri 
11. und 12. V. 1927 4 J 4, 7,85 | 0,1963 
1 Als, | s | 6,5 | 0,1616 2,501 
2,430 0,2130 
0,1775 16. V. 1927. 
2 Am 4, 15 | 02037 |5 9 10,94| 0,0994 
0,9085 
2,7078 
0,2202 0,1116 
20. V. 1927. 
3 J 18), 7,13| 0,0935 6 J 15 8. 9,16| 0,0712 
1,3235 0,7773 
0,1007 0,0784 
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Tro Tro 
An. Nr. Wetter | in % Ges. 8. An. Nr. Wetter | in % Ges. 8. 
4. Fri 4. Fri 
21. V. 1927. 18 Ma 7,64] 0,0985 
7 JJ il s. | 6,75] 0,1032 1,2898 
1,5303 0,1066 
0,1108 |19 Mm 7,39| 0,1141 
1,5421 
21. V. 1927. 0122 
s Ju 8—| 0,0964 |29 Ja 88 | 0,0804 
1,2051 0,9055 
0,1048 0,0882 
31. V. 1927, 19%. nel us PI vs 
9 Stolonen| s. [11,5 | 0,1740 1,0553 
15141 0,1035 
0,1966 24. VI. 1927. 
Pi 22 Aa 61,1 sbr. | 5,27] 0,1357 
10 J19 | sw. |10,— | 0,0559 — 
0.5200 0,1433 
23 Ama 521| 0,1552 
by 31/ 2,9783 
11 J 34e 9,97| 0,0672 2 ‘ 
0,6727 0.1688 
007406 | 2 Ja 8,86| 0,0872 
’ 0,9845 
31. V. 1927. 0,0957 
12 A19 6,98| 0,1745 | 25 Jma 8,57} 0,1194 
2,4943 1,3930 
0,1876 0,1305 
1 
an “ = Stolonen ohne Stiel. 5. VII. 1927. 
02180 | 26 a at 
2,0876 
14. VL 1927. 15 
16 Aa h.s. | 6,4 | 0,1921 |27 m 8,19| 0,1607 
2,9999 1,9618 
0,2052 0,1750 
17 Am 6,49| 02144 | 28 ma 7,67| 0,1587 
3,3043 2,0692 
0,2293 0,1718 
Analyse Nr. | Wetter | Tro in % d. Fri | Fr. 8. | Geb. 8. | Ges. S. 
21. IX. 1927. 
36 Aa 16*/,"| w.s 6,5 0,0025 0,1557 0,1582 
0,0389 2,3909 2,4298 
0,0027 0,1665 0,1692 
38 








Planta Bd. 7. 



































572 M. Bendrat: 
Haupttabelle II. (Fortsetzung.) 
Analyse Nr. Wetter | Tro in % d. Fri Fr. 8. Geb. 8. Ges. 8. 
37 Am 51, 7,9 0,0042 0,2364 0,2406 
0,0533 2,9904 3,0437 
0,0046 0,2566 0,2612 
38 Ama 6,8 0,1819 
2,688 
0,1952 
39 Ma 8,8 0,1078 
1,2254 
0,1182 
40 Mm 9,2 0,0042 0,1473 0,1515 
0,0457 1,5986 1,6443 
0,0047 0,1622 0,1669 
41 Mma 9,2 0,1339 
1,4606 
0,1475 
42 Ja 9,3 0,0049 0,1365 0,1414 
0,0533 1,4648 1,5181 
0,0055 0,1505 0,1560 
43 Jm 8,5 0,0036 0,0739 0,0775 
0,0428 0,8699 0,9127 
0,0039 0,0809 0,0848 
44 Jma 9,6 0,0041 0,0854 0,0895 
0,0423 0,8903 0,9326 
0,0045 0,0945 0,0990 
29. IX. 1927. 
45 J 17 8. 10,3 0,0040 0,1125 0,1165 
0,0389 1,0922 1,1311 
0,0045 0,1254 0,1299 
46 Jm 9,6 0,0034 0,1313 0,1347 
0,0355 1,3697 1,4052 
0,0038 0,1452 0,1490 
47 Jma 12,19 0,0134 0,1030 0,1164 
0,1090 0,8453 0,9543 
0,0153 0,1173 0,1326 
26. X. 1927. 
48 Aa 161,2! w.s. 8,26 0,1723 
2,0851 
0,1879 
49 Am 6: 9,96 0,2108 
2,1171 
0,2341 
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Haupttabelle II. (Fortsetzung.) 



































Analyse Nr. Wetter | Tro in % d. Fri Fr. 8. Geb. 8. Ges. 8. 
50 Ama 10,61 0,1928 
1,8173 
0,2157 
51 Ma 11,67 0,0058 0,1511 0,1569 
0,0498 1,2947 1,3445 
0,0066 0,1710 0,1776 
52 Mm 11,51 0,1683 
; 1,4631 
0,1902 
53 Mma 12,26 0,1839 
1,5009 
0,2096 
54 Je 11,72 0,0182 0,0910 0,1092 
0,1556 0,7767 0,9323 
0,0206 0,1031 0,1237 
55 Jm 11,85 0,1029 
0,8684 
0,1167 
56 Jma 13,78 0,0057 0,0973 0,1030 
0,0417 0,7063 0,7480 
0,0067 0,1129 0,1196 
7. XL 1927. 
57 J9 13,06 0,1194 
0,9140 
0,1373 
58 J 14), 13,37 0,1135 
0,8488 
0,1310 
20. XII. 1927, Gewächshaus. 
59 Aaloh 220 0,0051 0,1964 0,2015 
60 Am8/,| 25° 0,2268 
An. Nr. Er %a. Fr. 8. | Gb. 8. | Ges. S. 1A RA B RS IRS:0aA 
30. I. 1928 
61 Aal7| Ge- | 7,6} 0,003 | 0,1183} 0,1213| 0,044 0,0743| 2,7:1 
sl 10,045 | 1,553 | 1,598 | 0,58 0,973 
0,0033} 0,1280} 0,1313] 0,048 0,080 
62 Am8 7,9 | 0,0043| 0,1230! 0,1273| 0,049 0,0740| 2,5:1 
0,054 | 1,5586| 1,6126] 0,6211 0,9375 
0,0047| 0,1334] 0,1381| 0,054 0,0794 
































574 M. Bendrat: 















































An. Nr. | Wot x. Fr.s. |Geb. 8. | Ges.s. | 14 RA | B | Rs Jerson 
928. 
63 Aal7) rb. | 9,69) 0,0363 |0,1268| 0,0098] 0,1361/ 3,78: 1 
0,3261 |1,1374| 0,0834 — 
0,0409 |0,1426| 0,0105! 6,1531 
64 Am8 1 Nicht 0 
be- 
stimmt 
65 Ma 10,61 0,0256 0 |0,0555| 2,16:1 
0,2414 0,5225 
0,0287 0,0620 
66 Mm 11,46} 0,0308 |0,1024| 0,007 | 0,1031] 3,34:1 
0,2690 |0,8936| 0,062 | 0,8998 
0,0348 | 0,1066| 0,008 | 0,1146 
67 Ja 11,6 0,0551 0 | 0,0289] 0,52:1 
0,4752 0,2486 
0,06238 0,0326 
68 Jm 12,26) Nicht 0 
be- 
stimmt 
928. 
69 Aa 5,88] 0,0636 | 0,0453] 0,0010| 0,0463] 0,73: 1 
1,0816 | 0,7700| 0,0173] 0,7873 
0,0676 | 0,0491) 0,0011| 0,0492 
70 Am 6,24 0,081 | — lower — | — 
1,007 0,0119 
0,0684 0,0008 
71 Ma 3,46] 0,0371 | 0,0229| 0,0017| 0,0246| 0,66: 1 
1,0734 | 0,6603| 0,0501| 0,7104 
0,038 | 0,0236] 0,0018] 0,0254 
72 Mm 5,23 0,0465 0 | 0,0285] 0,61:1 
0,8880 0,5435 
| 0,0491 0,0300 
73 Ja 5,93 0,0350 o |0,0133] 0,38:1 
0,5931 0,2233 
0,0373 0,0141 
14 Im 6,08] 0,0380 0 | 0,0192] 0,5:1 
0,6252 0,3152 
[0,0405 0,0204 
1928. 
75 A+M) 11,1 0,0392 Nicht | 0,1303| 3,33: 1 
0,3542 be- | 1,1785 
0,0435 stimmt} 0,1449 























| 
| 
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Wer. [70 In} 
An. Nr. |, |% @| Fr.8. | Gb.s. | Gen. 8. 1A RA B RS |RS:0a4 
Fri 
76 gz. 10,26} 0,006 | 0,1095! 2,92:1 
Pfl. auf | 1,0672 
Tro |0,1221 
77 Aa 8,25 0,0965! 0,0243] 0,1208| 2,09: 1 
1,1687} 0,2951] 1,4638 
0,0265| 0,1316 
78 Am 9,18} 0,0200} 0,1632) 3,05: 1 
0,1821| 1,7769 
0,1797 
79 Ma 12,12) 0,1646 
0,0697| 1,3575 
80 Mm 10,03} 
81 Ja 10,74) 
82 Jm 10,91 





83 Aa | 18° 8,08} 
174 


84 Am | 10° en 
51/,h 


85 Ama 11,02] 
































86 Ma 7,95 
87 Mm 7,45) 0,1305 d0,0136 
1,7510 0,1829 
0,1 0,0147 
88 Mma 8,57 0,1510 0 
1,7631 
0,1 
89 Ja 8,05 0, 0 0 — 
1,0466 
0,0916 












































M. Bendrat: 
Haupttabelle II. (Fortsetzung.) 






































in| 
An. Nr. wer Sea. Fr. 8S. | Gb. S. | Ges. 8. 1A RA B RS |RS:oaA 
Fri 
90 Jm 8,1 0,0917 0,0102 0 0,0815| 8,1:1 
1,1323 0,1256 1,0067 
0,0998 0,0111 0,0888 
20. IV. 1928. 
91 gz. 122 | 6,9 0,135 0,0302 | 0,1038| 0,0010| 0,1048| 3,48: 1 
Pfl. 1,9572 0,4373 | 1,5055| 0,0144| 1,5199 
0,1450 0,0324 | 0,1115] 0,0011| 0,1126 
25. IV. 1928. 





92 A 10|w.s.| 7,53 0 0 
93 A 12 7,42) 0,0360 0,1330| 3,7 :1 
0,4854 0 |1,7963 
0,0389 0,1440 
94 M 10 7,05) 0,0428 0,1066} 2,26: 1 
0,6070 0 11,5112] 
0,0461 0,1146 
95 M 12| 6,83} 0,018 0,114 |6,11:1 
0,2719 0 |1,6616 
0,0199 0,1221 
96 J 10 7,4 0,0378 0,0555| 1,47: 1 
0,5101 0 |0,7492 
0,0408 0,600 
97 J 12 7,1 0,0248 0,0554| 2,24: 1 
0,3491 0 10,7812 
0,0266 0,0597 
928 


0,0436 | 0,1233| 0,0041| 0,1274] 2,92: 1 
0,6120 | 1,7298] 0,0579] 1,7877 
0,0472 | 0,1335| 0,0045| 0,1380 
0,0279 | 0,1246| 0,0078] 0,1324] 4,7 :1 
0,3885 | 1,7248| 0,1078| 1,8326 
0,0301 | 0,1334] 0,0083| 0,1427 

0 |0,1350| 0,0054] 0,104] — 
1,8909] 0,0751] 1,9660 
0,1454| 0,0058] 0,1512 
0,0511 |0,0586| 0,0092] 0,0678] 1,33: 1 
0,6967 | 0,7998] 0,126 | 0,9258 
"0,0551 | 0,0634] 0,0099) 0,0733 

© |0,0561/0,0059! 0,0620| — 
0,7347| 0,0768| 0,8115 
0,0608) 0,0064] 0,0672 


98 A 15|w.s.| 7,13] 





99 A 18 u: 





100 M | 7,14 
101 M 18} 7,33| 


102 J 15 7,65 
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Haupttabelle II. (Fortsetzung.) 




































































Wet- [77° in 
An. Nr. pes => Fr. 8. | Geb. 8.| Ges. 8. 1A RA B RS |BS:oaA 
103 J 18 8,08 0,0740 0 0 = 
0,9160 
0,0805 
3. V. 1928. 
104 A7 |w.s.| 6,11 0,1793 0,0472 0 |0,132 | 2,79:1 
8° 2,9354] ~ 0,7744 2,161 
0,1909 0,0504 0,1404 
105 A9*/,|w.s.| 6,2 0,1775 0,0363 |0,1313]0,0099! 0,1412] 3,88 : 1 
10° 2,8621 0,5855 |2,1176|0,1590| 2,2766 
0,1893 0,0387 | 0,1401] 0,0105| 0,1506 
106 M7 5,24 0,2030 0,0417 | 0,1533] 0,0079) 0,1612] 3,95: 1 
3,8736 0,7963 | 2,9248] 0,1515] 3,0763 
0,2142 0,0440 | 0,1618] 0,0084| 0,1702 
107 M9"/, 7,01 0,1510 0,0289 | 0,1117] 0,0104/ 0,1221] 4,21:1 
2,1546 0,4121 |1,5941| 0,1484) 1,7425 
0,1623 0,0310 | 0,1201] 0,0112] 0,1313 
108 J7 7,32 0,1254 0,0378 | — 0 10,0876| 2,33:1 
1,7128 0,5163 1,2065 
0,1353 0,0408 0,0945 
109 J1/, 7,17 0,0689 0,0251 | — 0 |0,0439] 1,74:1 
0,9614 0,3503 0,6111 
0,0743 0,0271 0,0472 
4. V. 1928. 
110 A5 |w.s.| 6,02 0,1538 0,0395 | 0,1026| 0,0117] 0,1143] 2,9:1 
4 2,5533 0,6551 | 1,7039| 0,1943] 1,8982 
0,1636 0,0420 | 0,1092] 0,0124] 0,1216 
111 A7 s. | 5,87 0,1480 0,0473 | 0,0891] 0,0116] 0,1007] 2,13:1 
8° 2,5228 0,8057 | 1,5196|0,1975| 1,7171 
0,1572} 0,0502 | 0,0947| 0,0123] 0,1070 
112 M5 6,75 0,1877 0,0375 | 0,1417] 0,0085] 0,1502| 4:1 
2,7796 0,5551 | 2,1024] 0,1259] 2,2283 
0,2012 0,0402 | 0,1520] 0,0091] 0,1611 
113 M7 6,67 0,1712 0,0379 | 0,1046| 0,0287] 0,1333] 3,9:1 
2,8291 0,5681 | 1,8301] 0,4309] 2,261 
0,1834 0,0406 | 0,1120] 0,0308] 0,1428 
114 J5 7,19 0,0969 0,0164 | — 0 10,0805| 4,9:1 
1,3477 0,2280 1,197 
0,1044 0,0177 0,0867 
115 J7 7,4 0,0842 lAvor-| — |N.best.) — = 
1,3788 handen 
0,0909 




































































116 A 16 


117 A 5 


118 A 5a 


119 M 15 


120 M 5 


121 M 5a 


122 J 15 


123 J 5 





124 J 5a 


125 A 18 


126 A 5*/, 


127 A 51/,a 


128 M18 





QF 


11° 


QF? 











7,16] 


7,2 


8,05} 


7,0 























0,0138 
0,2144 
0,0148 
0,0076 








2,0453 
0,1357 
0,1607 
2,3020 
0,1730 





0,1738 
2,4333 
0,2072 
0,1671 









4,34: 


0,1456 








0,1716] 5,7 : 
2,4254 
0,0117] 0,1847 
0 
0 10,0711]5,1 : 
1,0879 
0,0751 
0 |0,0604| 6,2 : 


0,0084| 0,1822| 7,1 : 
0,1174| 2,5507 
0,0090] 0,2162 
0,0087| 0,1758] 4,8 : 


0,0228| 0,2006] 7,2 : 
0,2838] 2,4919 
0,0248| 0,2181 
0,0134| 0,1298 
0,1919) 1,8538 
0,0144| 0,139 





4,1 : 


5,3 : 


6,9 : 
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An. Nr. ei a Fr.8. | Gb.8. | Ges.s. | 1A RA B 
Fri 
129 M5?/, 6,71 0,1844 0,2568 | 0,1505) 0,0082 
2,7448 0,3827 | 2,2401] 0,1 
0,1974 0,0275 | 0,1611| 0,0088) 0,1699 
130 M5*/,a 7,11 0,1803 0,0125 | 0,1695] 0,0083| 0,1778| 13,5:1 
2,5365 0,1752 | 2,2444] 0,1169] 2,3613 
0,1941 0,0134 | 0,1718] 0,0089 
131 J18 7,35 0,0696| * 0,0142 0 
0,9475 0,1931 
0,0751 0,0153 
132 J5*/, 7,02 0,0613 0,0129 0 
133 I 54/,a 7,35 Nicht 
be- 
stimmt| 0,0614 














134 A15 [b.-s.| 6,05 0 
26° 

135 A18 | r. | 5,97 0,1363} 0,0064 
17° 2,2823] 0,1066 


0,1448] 0,0068] 0,1516 
0,1503| 0,0076| 0,1579 
2,3199| 0,1178] 2,4377 
0,1715) 0,0082] 0,1797 


136 Al8a 6,47 
































137 M15 1 0 |0,0665! 3,65: 1 
138 M18 6,89] 0.0856) 00149] 0,1006)12,26:1 
1,2550| 0,2188 
0,0917| 0,016 
139 Misal ‘| 7, 0 |0,1047|11,78:1 
0,1133 
140 J15 8,61 0 [0,0472] 3,49: 1 
0,5486 
0,0517 
141 J18 7,57 0 0,0801] 6,8: 1 
1,0573 
0,0866 
142 J 18e 8,62| 0,0762 _ 0 
0,8844 
0,0834 


















































29. V. 1928. 



































































143 M16 7 0,171 d 0,0037 0 |0,1679| 43:1 
2,281 0,0496 2,1322 
0,1 0,0040 0,1816 
144 M5a | s. | 8,1 0,2463 0,0502 Nicht | 0,1961) 3,9:1 
7° 3,0184 0,6145 be- | 2,4039 
0,2682 0,0546 stimmt) 0,2136 
b) Mesembrianthemum und Bryophyllum. 
Tro 
Analyse | Wetter | in%d.| Frs. | Geb.s. | Ges.s. A 0 A:0 
j Fri 
Mesembrianthemum cordifolium. 2. X. 1927. 
154 Aa b.s.w.| 5,95 0,1491 0,0447 | 0,1044 | 0,32:1 
174 2,5055 0,5574| 1,7537 
0,1585 0,0352 | 0,1109 
155 Am r.51/, | 5,29 0,1181 0,0243 | 0,0938 | 0,26: 1 
2,2317 0,4581 | 1,7736 
0,1247 0,0256 | 0,0991 
156 Ama _ _ — — - — 0,25:1 
0,0172 | 2,6864 | 2,7036 | 0,539 | 2,1478 
157 Ma 6,34 0,1619 0,0348 | 0,1271 | 0,27:1 
2,5539 0,5488 | 2,0051 
0,1729 0,0372 | 0,1357 
158 Mm 5,43 0,1234 0,0315 | 0,0919 | 0,34:1 
2,2718 0,579 | 1,6928 
0,1304 0,0332 | 0,0972 
159 Mma -- _ — _ 0,17:1 
2,1838 0,3147 | 1,8691 
160 Ja 7,74 0,2109 0,0667 | 0,1442 | 0,46: 1 
2,725 0,861 | 1,864 
0,2286 0,0722 | 0,1564 
161 Jm 6,— 0,1442 0,0594 | 0,0849 | 0,7 :1 
2,443 1,029 | 1,4136 
0,1534 0,0632 | 0,0902 
i62 Stiel a 9,54 | 0,0082 | 0,1840 | 0,1922 | 0,073 | 0,1108 | 0,66:1 
0,0857 | 1,9283 | 2,0140 | 0,766 | 1,1622 
0,2286 0,1225 
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i Wetter inte. Fr.8. | Geb.s. | Ges.s. A 0 A:0 
Tr. Fri 
163 Stiel m — — — —— ae — 0,7 :1 
0,1300 | 2,1786 | 2,3086 | 0,889 | 1,2898 
ga Wetter % wh Fr. 8 Geb. & Ges. 8 + 
Bryophyllum calycinum. 22. XL 1927. 
164 Aa 151/,Gewächs-| 4,9 0,0804 
haus 1,6356 
b. 16° 0,0846 
165 Am 71/,» 4,37 0,0759 Lu 
1,735 + 6,08 
0,0794 — 6,14 
166 Ama 7,— 0,0038 0,1184 0,1222 | + 47,26 
0,0542 1,6892 1,7434 | + 3,28 
0,0041 0,1273 0,1314 | + 50,48 
167 Ma 4,56 0,068 
1,4903 
0,0713 
168 Mm 6,70 0,0806 + 18,43 
1,2029 - 19,25 
0,0864 + 21,18 
169 Mma 7,7 0,149 + 118,68 
1,9299 + 29,75 
0,1614 + 126,37 
170 Ja 4,6 0,0735 
1,5715 
0,076 
171 Jm 4,3 0,0728 + 16 
1,6911 + 7,61 
0,0761 konst. 
172 Jma 7,9 0,1362 + 85,3 
1,7244 + 9,67 
0,1478 + 94,48 
21. XIL 1927. 
173 AM 16 (|Gewächs- 5,04 0,0992 
haus 18° 1,9663 
0,1045 
174 AM 8!} 18° 4,3 0,0840 _- 15,33 
1,9526 — 0,70 
0,0878 — 15,98 


























M. Bendrat: 


Haupttabelle II. (Fortsetzung.) 
c) Orchideen und Bromeliaceen. 




















































































































An. Nr. “a Fr.s. | Geb. 8 | Ges.s. | 0 1A | RA mn | ns 
Fri 
villosum. 30. L 1928. Gewächshaus. 
175 Aa _ [15,7 | 0,0365 | 0,0187 | 0,055 | Spur. 0 
0,232 | 0,123 | 0,355 
0,043 | 0,022 | 0,065 
176 Am [17,4 | 0,0110 | 0,0103 | 0,0213 | Spur. 0 -70,0 | —70,0 
0,0610 | 0,0583 | 0,1193 —70,0 | —66,0 
0,0130 | 0,0126 | 0,0256 — 70,00 | — 65,00 
177 Ja [13,4 | 0,0239 | 0,0261 | 0,05 0 0 
0,1753 | 0,1938 | 0,3691 
0,0276 | 0,0302 | 0,0578 
178 Jm [13,2 | 0,0075 | 0,0078 | 0,0153; 0 0 — 68,62 | — 71,27 
0,0567 | 0,0588 | 0,1155 —67,7 | —69,7 
0,0086 | 0,0089 | 0,0175 —68,8 | -70,5 
Oncidium sphacelatum. 31. I. 1928. 
179 Aa 7,28| 0,0965 0,0158 | 0,0051 | 0,0756 
1,280 0,1711 | 0,0701 | 1,0388 
0,1041 0,0171 | 0,0055 | 0,0815 
180 Am 12,48) 0,0655 0,0201 | 0,0070 | 0,0384 — 32,1 
0,5249 0,1609 | 0,0562 | 0,3078 — 59,— 
0,0749 0,0230 | 0,0080 | 0,0439 — 28,05 
181 Ja 3,91 0,0951 
0,2432 
0,0989 
Stengelstiick. 
182 a 2,87| 0,0002 | 0,0103 | 0,0105 | Spur. 
0,025 | 0,358 | 0,383 
0,0007 | 0,0106 | 0,0113 
183 m un 7 - 0,0082 | 0,0146 | Spur. + 78,89 | — 20,4 
0,1806 | 0,2298 | 0,4104 + 62,65 | — 35,82 
0,0066 | 0,0085 | 0,0151 + 79,19 | — 19,81 
Fe Fr.8. | Geb.s. 
An. Nr. | in %| Fr.S. | Geb.S. | Ges.S. o da RA à + 
d. Fri 
ciliare. 1. IL. 1928. 
184 a 41/,| 12,3 0,0191 Die Säure liegt als 
0,155 i-Apfelsäure vor 
0,0218 | 
185 m 8 
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Tro 
An.Sr. | in%| Fr.S. | Geb.s. | Ges.s. | 0 da Ra | Fes. | Geb. 58. 
d. Fri + + 




















Vanilla |planifolia. 2. IL 1928. 









































186 Je 6,5 | 0,0298 | 0,0746 | 0,1044 0 |d0,0117/0,0629 
0,459 | 1,2245 | 1,6835 | vorh. | 0,1805)1,0440 
0,0319 | 0,0851 | 0,1170 0,012510,0726 
187 Am 8| 6,1 | 0,0432 | 0,0862 | 0,1294 | 0,014 |40,0149/0,0571 |+44,97!+ 15,55 
0,708 | 1,4147 | 2,1227 | 0,233 0,244610,9371 | + 54,25)+ 15,53 
0,0460 | 0,0919 | 0,1379 | 0,015 0,0159/0,0608 | + 44,21)+ 14,90 
188 Ja 4,8 | 0,0338 | 0,1463 | 0,1801 
0,704 | 3,068 | 3,772 
0,035 | 0,1785 | 0,224 
189 Jm 5,—| 0,0585 | 0,1627 | 0,2212 | 0,0036 10,1591 | + 73,08}+ 13,3 
1,17 3,2233 | 4,3933 | 0,071 3,1523 |+66,2 |+ 5,06 
0,0616 | 0,1714 | 0,2333 | 0,0038 0,1676 |+73,46|— 3,98 
Billbergia thyrsoidea. 14. II. 1928. 
190 Aa 16| 12,6 0,0447 0,0256 0,0191 
0,355 0,2037 0,1513 
0,051 0,0294 0,0218 
191 Am 8} 13,6 0,0630 0,0330 10,0300 + 40,94 
0,463 0,2423 0,2207 + 30,42 
0,0729 0,0382 ,0347 + 418 
192 Ja 11,8 0,0426 O: A ist abends 1,3:1 
0,361 morgens 1,1:1 
0,0483 
193 Jm {11,7 0,1175 +175,8 
1,0041 +178,1 
0,1331 +175,6 
An. Nr. my Fr.8. | Geb.s. | Ges.s. | 0 aA RA | 4:0 ur 
Nidularia fulgens. 15. II. 1928. 
194 Aa 18,4 0,106 0,0329 0,0731 | 2,4:1 
0,576 0,1695 0,4065 
0,1299 0,0403 0,0896 
195 Am — _ a. > a 
0,5333 0,1111 0,4222 | 3,8:1 | — 7,47 
196 Ja 14,7 0,0481 
0,327 
0,0485 
197 Jm 13,— 0,0688 + 43,— 
0,529 one + 61,8 
0,0791 vorh. + 63,1 
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Tro 
An. Nr. in % d. Fr.8. | Geb.s. | Gens. | 0 aA RA | A:0 > 8. 
Portea Kerm. 16. IL 1928. 

198 Aa 18,2 0,0375 0,0165 0,021 |1,28:1 
0,206 0,0904 0,1156 
0,0458 0,0201 0,0257 
199 Am | 18,9 0,0866 0,0334 0,0532 | 1,69: 1} + 130,93 
3 0,458 0,1764 0,2816 + 122,34 
0,1067 0,0411 0,0656 + 132,97 
200 Ja 15,2 0,0641 
0,422 
0,0757 
201 Jm 15,8 0,0986 + 53,8 
0,624 + 47,87 
0,1171 + 54,7 
202 JJm | 11,7 0,0750 
0,651 
















































PHYSIOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN 
UBER DAS ASPARAGIN UND DAS ARGININ IN CONIFEREN. 
EIN BEITRAG ZUR THEORIE DER AMMONIAKENTGIFTUNG 
IM PFLANZLICHEN ORGANISMUS. 
Von 


K. Morues 
(Halle a. d. 8.). 


Mit 14 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 25. Januar 1929.) 


A. Einleitung. 


Allgemeines. 

Auf die große Lücke in unserer Kenntnis des pflanzlichen Eiweiß- 
stoffwechsels haben in den letzten Jahren Arbeiten aus den verschie- 
densten Gebieten der Botanik aufmerksam gemacht. Die fast unendlich 
erscheinende Kombinationsfähigkeit der Proteinbausteine zu immer an- 
dersartigen, in ihren chemischen und physikalischen Eigenschaften spezi- 
fischen Eiweißen und deren Bedeutung als Bestandteil des Kernes und 
des Cytoplasmas (,,des lebenden Substrates‘‘) reizten zu dem Versuche, 
mit ihrer Hilfe eine Vorstellung von der großartigen Differenzierung des 
Organischen, seines Stoff- und Kraftwechsels und seiner Formbildung zu 
gewinnen (vgl. KoLTzorr 1928), und verschiedene Forscher erhofften von 
einem Vergleich der Eigenschaften der Eiweiße eine sichere Methode zur 
Unterscheidung der Arten und zur Aufklärung ihrer Verwandtschaft und 
Entstehung zu erhalten (Serodiagnostik). Unsere Unkenntnis von der 
Differenzierung der Eiweiße in der nämlichen Zelle, die Unmöglichkeit, 
jene Körper, in denen man die wesentlichen Bestandteile des Proto- 
plasmas zu sehen glaubt, rein darzustellen, sie zu analysieren und von den 
Reserveproteinen und anderen weniger wichtigen Substanzen zu unter- 
scheiden, haben den Erfolg dieser Versuche vereitelt. — Seit wir wissen, 
daß die Funktionstüchtigkeit des photosynthetischen Apparates eng 
verknüpft ist mit dem Vorhandensein von Eiweißen und ihrem kolloidalen 
Zustand in den Chloroplasten (Noack, ULLRICH) beginnen wir die in- 
neren Faktoren der CO,-Assimilation und anderer Synthesen und ihre 
Bedeutung für das Problem des Alterns, der Dürreresistenz (MoTHES 
1926, 1928b) usw. zu erahnen. Aber auch hier ist eine völlige Klärung der 
Zusammenhänge noch nicht möglich, solange wir die spezifische Wir- 
kungsweise dieser kolloidalen Systeme, die sich aus der Natur der Ei- 
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weiße ergibt, nicht verstehen und analysieren können. — Auch die Er- 
forschung der physikalischen Eigenschaften des Protoplasmas und die 
Versuche, wesentliche Merkmale des Protoplasten (Permeabilität) an 
Modellen zu reproduzieren, leiden unter der mangelnden Vorarbeit der 
chemischen Analyse der Zelle. Gerade diejenigen Forscher, die die Per- 
meabilität des Plasmas nicht auf eine bestimmte physikalische Struktur, 
sondern auf mehr chemische Eigenschaften (Löslichkeit, Ionenadsorp- 
tionen) zurückführen wollen, müssen sich darüber klar sein, daß ihrer 
Beweisführung das Mysterium von der chemischen Organisation des 
Protoplasten noch völlig unenthüllt entgegensteht. — So leidet auch die 
physiologische Erforschung der sekundären Pflanzenstoffe (MoTHzs 
1928a) sehr stark unter den mangelnden Fortschritten der Eiweiß- 
physiologie, deren große Bedeutung auch aus anderen Untersuchungen 
neuerer Zeit geschlossen werden kann (vgl. z. B. die Arbeiten von Rux- 
LAND und WETZEL über die Säurebildung in höheren Pflanzen). 

Es ist also nicht verwunderlich, daß, an SchuLzes epochemachende 
Untersuchungen anknüpfend, in den letzten Jahren der Umsatz der Ei- 
weiße in der Pflanze wieder große Beachtung gefunden hat. Die Lösung 
der wichtigsten Aufgabe, der präparativen Darstellung und genauen 
Analysierung der verschiedenen Proteine sowohl ein und derselben als 
auch verschiedener Pflanzen, die Lösung des Rätsels von der chemischen 
und physikalischen Struktur der ‚lebenden Substanz‘ wird allerdings 
noch eine intensive Forscherarbeit benötigen. Aber selbst einfachere 
Probleme, wie der allgemeine Ablauf von Synthese und Abbau der Ei- 
weiße und ihrer Spaltprodukte, liegen noch wenig klar. Vor allem er- 
scheint mir dringend erforderlich, der physiologischen Funktion jedes 
einzelnen Eiweißbausteines nachzugehen ; denn die Annahme, jeder Bau- 
stein habe nur eine Bedeutung im Verbande mit den anderen, im Körper 
der Eiweiße, scheint mir schon deshalb falsch zu sein und forschungs- 
hemmend zu wirken, weil zweifellos primäre Spaltkörper der Eiweiße bei 
bestimmten biologischen Vorgängen eine große Rolle spielen. Ich erinnere 
an die Auffindung der Arginin- und Kreatin-Phosphorsäure im Muskel 
der Tiere (MEYERHOF). Ja, es spricht sogar mancherlei dafür, daß be- 
stimmte Eiweiße im pflanzlichen Organismus nur eine Art Reservoir für 
den notwendigen Vorrat an Aminosäuren sind. Die nächstliegende Auf- 
gabe ist also die physiologische Analyse der Eiweißbausteine. Das führt 
aber dazu, die in der Pflanze auffindbaren löslichen Stickstoffverbin- 
dungen zu trennen in solche, die direkte Bausteine bzw. Spaltkörper der 
Proteine sind, und solche, die sekundären oder ganz anderen Prozessen 
ihre Entstehung und ihre Bedeutung verdanken. Die Suche nach solchen 
sekundären N-haltigen Pflanzenstoffen hat eine einheitliche physio- 
logische Gruppe enthüllt, die der Ammoniakentgifter, mit der ich mich 
hier in erster Linie zu beschäftigen habe. 
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Das Asparagin und das Glutamin 
sind Halbamide zweibasischer Monoaminsosäuren, die sich dadurch un- 
terscheiden, daB das Glutamin eine Methylgruppe im Molekül mehr und 
eine andere Gruppierung der NH,-Gruppen aufweist. Dem Asparagin 
kommt im Rahmen dieser Arbeit éine bevorzugte Bedeutung zu. Es ist 
ein Derivat der Monoaminobernsteinsäure bzw. ihrer Oxysäure (Apfel- 
säure) und besitzt die Formel 
= 
HOOC— CH —CH,—CONEH,. 

Es ist im Eiweiß als präformierter Körper vorhanden, wenn auch sein 
Nachweis schwierig ist, weil bei der Säurehydrolyse die Amidgruppe ab- 
gespaltet wird und so die Asparaginsäure und eine entsprechende Menge 
Ammoniak entstehen. Die Tatsache, daß beim Eiweißabbau in Pflanzen 
dieses Asparagin im Verhältnis zu den anderen Spaltkörpern stark ange- 
reichert erscheint, hat SCHULZE zu der Annahme geführt, daß es nur zu 
einem Teil direkt aus den Proteinen hervorgeht, zu einem anderen aber 
sekundär aus anderen Aminosäuren gebildet wird. Eine große Zahl von 
Arbeiten führte dann zur Aufstellung einer wohl begründet erscheinenden 
Theorie, die die sekundäre Natur dieses Amids behauptet und seiner Bil- 
dung die Bedeutung einer Entgiftung von Ammoniak zuspricht. Ich muß 
auf meine frühere Darstellung (1926) verweisen und kann hier nur eine 
Skizze der Beweisführung dieser Theorie bringen, soweit sie nämlich 
für die unten mitzuteilenden Experimente zugleich die Bedeutung eines 
Arbeitsplanes besitzt. Die Forschung beschritt folgenden Weg: 

1. Ist das Asparagin ein primärer Spaltkörper, dann kann seine se- 
kundäre Anreicherung nur so erklärt werden, daß die Proteine z. B. 
des Samens wesentlich reicher an diesem Amid sind als die des Keimlings, 
die fortschreitende Proteinregeneration beim Keimen also eine An- 
reicherung an Amiden infolge Nichtverbrauchs bedingt. Die chemische 
Analyse von Eiweißen in Samen und vegetativen Pflanzenteilen (Keim- 
lingen, Blättern) ergab aber, daß der Amidgehalt keine so wesentlichen 
Differenzen aufwies. Somit mußte die relative Vermehrung einer Neu- 
bildung dieses Stoffes entsprechen, da andere N-haltige Körper, aus 
denen es infolge einfacher Aufspaltung hätte entstehen können, neben 
den Eiweißen nicht gefunden werden konnten. 

2. Daß diese Neubildung nicht auf dem Wege der Zerspaltung 
komplizierterer Eiweißbausteine vor sich ging, wurde durch Narkose- 
versuche bewiesen, bei denen synthetische Prozesse sistiert, Spaltungen 
nicht sistiert werden: Die Amidbildung unterblieb. 

3. So ergab sich die Frage nach der Herkunft des Asparagins, wobei 
uns zunächst nur der Stickstoff interessiert. Narkoseversuche zeigten an 
Stelle der Amidbildung eine Anreicherung des Ammoniaks. (Die von 
39 
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TauBéok geäußerte Ansicht, daß bei der Chloroformnarkose die Pro- 
teolyse bereits bei den Aminosäuren gebremst wird und so wegen Fehlens 
von eigenem NH, keine Amidbildung eintritt, widerspricht den tat- 
sächlichen Befunden und der Theorie der Narkose.) Dieses Auftreten 
von Ammoniak veranlaßte die Vermutung, daß normalerweise beim Ei- 
weißabbau auf synthetischem Wege aus intermediär gebildetem Am- 
moniak und einem N-freien Körper (Apfelsäure?) sekundär Asparagin 
gebildet wird, und diese Ansicht wurde gestützt durch die Tatsache, daß 
von außen zugeführtes Ammoniak unter geeigneten Bedingungen in 
in umgewandelt wird. 

4. Da nun eine Verhinderung einer solchen Amidbildung (durch ex- 
tremen Kohlehydrathunger oder Narkose) zu einer Ammoniakvergiftung 
führt, sprach man dem Vorgang der Amidsynthese die Bedeutung einer 
Ammoniakentgiftung zu, wobei zu betonen ist, daß infolge der leichten 
Aufspaltbarkeit dieser Amide ihr Stickstoff der Pflanze jederzeit wieder 
verfügbar ist, und die Amide demnach den Charakter eines unspezi- 
fischen Vorratsstoffes für den N-Stoffwechsel erhalten. 

Da das Ammoniak mit seinen stark aminischen Eigenschaften gegen- 
über fast allen Pflanzen wie ein Giftstoff wirkt, dessen Gefährlichkeit 
durch seine große Permeierfähigkeit erhöht wird (Mevius 1927, 1928), 
finden wir auf den verschiedensten Stufen pflanzlicher Organisation eine 
im Prinzip gleiche Entgiftung des Ammoniaks. Das ergab sich aus ver- 
schiedenen Untersuchungen: 


Der Harnstoff. 

So zeigte Iwanorr (vgl. KızseL), daß bei den Hutpilzen das Aspara- 
gin durch den Harnstoff vertreten wird, dem wir als Amid der Amino- 
ameisensäure eine große Verwandtschaft zu den höheren Amiden zu- 
sprechen müssen. Die Kohlenstoffarmut dieses Körpers und sein Vor- 
kommen in saprophytisch oder parasitisch lebenden Pflanzen, bzw. die 
mit der Aufgabe der Kohlenstoffautotrophie verbundene Verschiebung 
des Nährstoffverhältnisses N : C zuungunsten des Kohlenstoffs stehen in 
auffälligem Parallelismus. Diese Funktion der Ammoniakentgiftung 
durch Harnstoffbildung scheint auf gewisse niedere Pflanzen beschränkt 
zu sein (WEISFLOG). 

Jedenfalls vermégen auch die neuen Untersuchungen von KLEIN und Tav- 
BÔCK keine andere Entscheidung in dieser Frage herbeizuführen. Die von ihnen 
in Phanerogamen gefundenen Harnstoffmengen sind außerordentlich gering (und 
nicht „überraschend groß‘, wie M. STEINER in seinem Referat im Botanischen 
Zentralblatt meint); sie entsprechen ganz den Quantitäten, die Fosse schon vor 
Kur erhalten hat. Leider ist Kixms Veröffentlichung in einzelnen wichtigen 
Teilen so unklar und auch widerspruchsvoll gehalten, daß man mit Hilfe der mit- 
geteilten Befunde unmöglich tiefer in die Physiologie des Harnstoffes einzudringen 
vermag. Besonders ist die Behauptung (S. 209), daß die Harnstoffbildung auf 
Kosten von im Stoffwechsel gebildeten Ammoniak vor sich geht, nicht erwiesen. 
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Eine Diskussion über die primare oder sekundare Natur des von KLEIN 

Harnstoffs ist auch deshalb unmôglich, weil keinerlei Versuche angestellt worden 
sind, die eine sekundäre Bildung ausschließen, und weil jede zahlenmäßige Ver- 
knüpfung der entstandenen Harnstoffmengen mit der Intensität der gleichzeitig 
ablaufenden (aber eben nicht beobachteten) Eiweißumsetzungen fehlt. Daß 
auch eine noch so gute mikrochemische Analyse in den meisten Fällen allein nicht 
ausreicht zur Klärung physiologischer Probleme, daß vielmehr nur das physiolo- 
gische Experiment selbst die Entscheidungen zu bringen vermag, geht auch aus 
der neuesten Arbeit von KLEIN und STEINER (1928) hervor, die die (an sich sehr 
interessante) Ausscheidung von gasférmigem Ammoniak und von Aminen bei 
höheren Pflanzen studierten. Über die physiologischen Zusammenhänge, die der 
Bildung dieser Stoffe zugrunde liegen, sagen ihre Versuche gar nichts aus trotz 
der Bestimmtheit der gebrachten Ausdrücke. Wenn KLEIN und STeinee z. B. 
schreiben (S. 658, 677, 689 und 690), daß das Auftreten von Ammoniak und Ami- 
nen auf Eiweißatmung schließen läßt, sie andererseits die Eiweißatmung für die 
Bildung dieser Stoffe verantwortlich machen, aber weder ein einziger experimen- 
teller Beweis für das Vorhandensein und das Maß dieser Eiweißatmung (die eben 
nur erschlossen wird), noch einer für die wirklichen Zusammenhänge der beob- 
achteten Ammoniakbildung und einem Oxydationsprozeß beigebracht wird, so 
verlassen sie das Experiment, und die Methode ihrer Forschung ist die Deduktion. 
Und es erscheint auch wünschenswert, daß die Verfasser — um überhaupt noch 
eine Verständigung mit dem Wort zu ermöglichen — künftighin für die Bezeich- 
nung von Mengen, die wie z. B. bei dem täglichen exhalierten Ammoniak unge- 
fähr den 200 000. Teil des Gesamtstickstoffes betragen, Ausdrücke wie „reichlich“ 
„beträchtlich“ usw. durch zutreffendere oder verständlichere ersetzen. 


Was nun die Harnstoffbildung durch Aspergillus betrifft, so hat 
N. N. Iwanorr (1925) selbst gezeigt, daß es sich hier nicht um einen 
sekundären synthetischen Vorgang handelt. Aspergillus scheidet nur dann 
Harnstoff aus, wenn ihm argininhaltige Nahrung geboten wird, und die 
Harnstoffmenge entspricht der im Arginin präformierten. Aus Am- 
moniak oder Monoaminosäuren, vermag dieser Schimmelpilz das Amid 
nicht aufzubauen. Es wäre auch sehr verwunderlich, wenn dieser ausge- 
sprochene Säure- bzw. Ammoniaktyp noch eine zweite Art der NH;- 
Entgiftung in seinem Organismus reproduzierte. 


Die Entgiftung des Ammoniaks durch Säuren. 


Es erscheint zunächst unverständlich, daß die Entgiftung des Am- 
moniaks in der Pflanze auf dem komplizierten Wege der Amidbildung 
vorgenommen wird und nicht auf dem einfacheren einer Neutralisation 
durch organische Säuren, zu deren Bildung offenbar alle Pflanzen, wenn 
auch in verschiedenem Maße befähigt sind. Wir finden aber diese Art 
der Entgiftung nur bei den Typen, die als ausgesprochene Säurepflanzen 
bezeichnet werden müssen, die also einen hohen Aziditätsgrad ihres Zell- 
saftes aufweisen oder auf sehr saurem Substrat zu leben vermögen. So 
wies BuTKEwITSCH (1903) darauf hin, daß Aspergillus niger bei oxy- 
dativem Eiweißabbau große Mengen von Ammoniak an das Substrat ab- 
gibt, die durch Säuren neutralisiert werden, während Penicillium und 
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Mucor, die normalerweise keine Säuren ausscheiden, auch kein Am- 
moniak bilden. Doch kann Aspergillus durch Neutralisation der Säuren 
mit Hilfe von Calciumkarbonat leicht zum Mucortyp, und Mucor durch 
künstliche Ansäuerung des Mediums zum Aspergillus (Ammoniak-Säure)- 
Typ umgeformt werden. Die Reaktionsbreite dieser Organismen ist 
außerordentlich groß. 

Es ist merkwürdig, daß bisher nicht die Frage aufgeworfen wurde, 
in welcher Form eigentlich Penicillium und Mucor normalerweise ihr 
Ammoniak entgiften; denn die Annahme, daß diese Pilze die Proteolyse 
nur bis zu den Aminosäuren treiben, entbehrt des Beweises und auch 
der Wahrscheinlichkeit. Der Gewinn der notwendigen Energie bleibt 
bei einer einfachen hydrolytischen Spaltung der Proteine völlig uner- 
klärlich. Da liegt es nun nahe, in der von BUTKEWITCH in einigen 
Fällen beobachteten Anreicherung des Basenstickstoffes eine Beziehung 
zur Ammoniakentgiftung zu vermuten, vor allem auch deshalb, weil im 
Gegensatz zu Mucor bei Aspergillus solche Mengen Basenstickstoffes 
nicht beobachtet werden konnten, sondern der gesamte Phosphor- 
wolframsäureniederschlag aus dem Ammoniaksalz bestand. Natürlich 
ist möglich, daß bei diesen säureempfindlichen Pilzen kein oder nur 
wenig Ammoniak, selbst nicht intermediär, gebildet wird; dann aber 
interessiert die Frage, welch anderer Weg von den Pflanzen noch be- 
schritten werden kann, um durch den Abbau von Eiweißen bzw. Amino- 
säuren Energie zu gewinnen. Offenbar steht das hier aufgeworfene 
Problem in engster Beziehung zu den unten mitzuteilenden Unter- 
suchungen über den Basenstoffwechsel der Coniferen. Das veranlaßte 
mich zu eigenen Untersuchungen, über deren Ergebnis ich bald zu be- 
richten hoffe. 

Von großem Interesse sind für unsere Betrachtungen die neuesten 
Arbeiten von RUHLAND und WETZEL über den Säurestoffwechsel grüner 
Phanerogamen, durch die der Nachweis gelang, daß ganz entsprechend 
Aspergillus die bisher untersuchten typischen Säurepflanzen (Begonia, 
Rheum) auch Ammoniakpflanzen sind, d. h. daß sie von außen zuge- 
führtes oder im Stoffwechsel entstehendes Ammoniak nicht durch Amid- 
bildung, sondern durch Neutralisation unschädlich machen, wobei zu be- 
achten ist, — und das erscheint als das Charakteristikum dieser physio- 
logischen Gruppe — daß im allgemeinen ein großer Überschuß an or- 
ganischen Säuren auftritt. Die einfache Neutralisation ohne Überpro- 
duktion von Säuren genügt wohl nicht, um bei der leichten Abspaltung 
von Ammoniak aus seinen Salzen und seiner großen Permeierfähigkeit 
die Giftigkeit des letzteren völlig auszuschließen (vgl. Mevıus 1928). 
Wieweit übrigens in jedem einzelnen Fall die Ammoniakbildung nicht die 
Ursache der Ansäuerung, sondern ihre Folge ist, muß noch geklärt werden. 
Auch wenn es sich um eine Neutralisation der Säuren durch Ammoniak 
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und nicht des Ammoniaks durch Säuren handeln würde, könnte man 
von einer Ammoniakentgiftung durch Salzbildung im Gegensatz zu der 
durch Amidbildung sprechen. 


Die tierphysiologische Parallele. 

Bereits BOUSSINGAULT wies darauf hin, daB das Asparagin der 
höheren Pflanze zu vergleichen wäre mit dem Harnstoff der Wirbeltiere. 
Die Forschung hat diesen genialen Gedanken bestätigt (vgl. Peı- 
ANISCHNIKOW 1924, KızseL 1927) und gezeigt, wie auch im tierischen 
Organismus Ammoniak durch die Bildung eines Amides entgiftet wird, 
und es erscheint sehr zweckvoll, daß hier ebenso wie bei den Hutpilzen 
ein kohlenstoffarmes Amid benutzt wird. Denn im tierischen Stoffwechsel 
ist eher ein Überfluß an Stickstoff als an Kohlehydraten zu verzeichnen, 
und zur Bildung des Harnstoffs wird lediglich Kohlensäure gebraucht, 
die als Exkret ohnehin wertlos für den Organismus ist. — Der Parallelis- 
mus geht aber noch weiter, indem bei niederen Tieren auch eine Aus- 
scheidung von Ammoniak bemerkt wird und bei höheren Tieren unter 
besonderen Bedingungen eine Anreicherung von Ammoniak im Harn 
und eine parallel laufende gewaltige Abnahme des Harnstoffs zu beob- 
achten sind, so z. B. beim Auftreten einer ,,Azidose“, also bei ausge- 
sprochen vegetabilischer Ernährung, oder unter pathologischen Verhält- 
nissen (vgl. FÜRTH 1927, Lehrbuch II, 79). Hierbei können wir natürlich 
weniger von einer Entgiftung des Ammoniaks durch Säuren als von der 
der Säuren durch Ammoniak sprechen. Auch dieser Fall scheint im 
pflanzlichen Stoffwechsel seine Parallele zu finden. Schon seit langer 
Zeit ist bekannt, daß die Pflanze die Reaktion ihres Substrates (z. B. 
der Nährlösungen) zu verändern vermag. Sie kann dies entweder durch 
Absorption der im Überschuß vorhandenen Säure oder durch deren Neu- 
tralisation bewirken. PRIANISCHNIKOW (1928) konnte es nun wahrschein- 
lich machen, daß eine Neutralisation überschüssiger Säure mit Hilfe 
von Ammoniak geschieht, das von den Wurzeln ausgeschieden wird. Er 
fand bei eiweißreichen Keimlingen (Lupinen) eine besonders große Aus- 
scheidung und weist auf einen möglichen Zusammenhang mit der Säure- 
festigkeit der Lupinen hin. Diese Versuche sollten unter sterilen Be- 
dingungen und unter Vermeidung einer Dunkelkultur wiederholt werden. 
Der Vergleich des Stoffwechsels von Pflanze und Tier hat eine größere 
Bedeutung als die eines interessanten Spieles der Natur. Die physio- 
logische Forschung der letzten Jahrzehnte hat für wichtige Vorgänge eine 
auffallende Einheitlichkeit alles Organischen nachgewiesen, die soweit 
geht, daß auch die die Umsetzungen bewirkenden Fermente im allge- 
meinen identisch sind, unabhängig also von ihrer pflanzlichen oder tieri- 
schen Herkunft. Das gilt für unsere Betrachtung z. B. für die Arginase, 
die Urease ebenso wie für die Proteasen und Desaminasen. Denen, die in 
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der immer stärkeren Spezialisierung der Forschung eine unheilvolle Ent- 
wicklung sehen, mag ein Trost sein, daB mit ihrer Hilfe neuartige groBe 
Gemeinsamkeiten aufgedeckt wurden, die sogar den Rahmen des Nur- 
pflanzlichen sprengen und das Allgemein-Biologische immer stärker in 
unseren Denkbereich riicken. Die vermeintliche Spezialisierung verhilft 
zu einer neuartigen synthetischen Naturbetrachtung. Dariiber hinaus 
bringen diese Entdeckungen noch andere Vorteile: Die Uniformität alles 
Organischen erscheint als eine Arbeitshypothese von ungeheurer Fruchtbar- 
keit. Gerade weil wir bei eingehendem Studium immer neue Parallelismen 
zwischen Pflanze und Tier entdecken, liegt es nahe, einen bei dem einen 
Organismus beobachteten Stoffwechselvorgang auch bei dem anderen 
in wesentlich gleicher, äußerlich wohl etwas abgeänderter Weise zu 
suchen. Daß es natürlich Dinge gibt, die einer Vergleichbarkeit völlig 
unzugänglich sind, liegt auf der Hand. So scheidet z. B. der Mechanis- 
mus der Kohlehydratbildung auf dem Wege der Photosynthese von 
vornherein für einen Vergleich mit dem tierischen Stoffwechsel aus. Aber 
wir wissen ja, daß dieser Vorgang auch für das Pflanzliche kein allgemein 
charakteristisches Merkmal ist, weil die Heterotrophen in ähnlicher 
Weise ihre Kohlehydrate gewinnen wie das Tier. 

Daß noch andere Möglichkeiten der Ammoniakentgiftung im pflanzlichen 
und tierischen Organismus reproduzierbar sind, ergibt sich aus der Harnsäure- 
entstehung bei Vögeln und Reptilien, vielleicht auch aus dem Stoffwechsel von 
Mucor und Penicillium, auf den ich oben schon hingewiesen habe. Sekundäre 
Bildung und Anreicherung stickstoffhaltiger organischer Stoffe braucht aber nicht 
immer mit einer Ammoniakentgiftung zusammenzuhängen. So fand man (vgl. 
Fürra, Lehrbuch II, 84—87) beim Durchspülen des Organismus von Pflanzen- 
fressern mit Benzoesäure, daß im Harn große Mengen von Hippursäure nach weis- 
bar waren. Die Rechnung ergab, daß etwa 60% des beim Eiweißzerfall entstan- 
denen Gesamtstickstoffes in Form von Glykokoll zur Hippursäurebildung Ver- 
wendung gefunden hatten, was sogar zu der Ansicht Veranlassung gab, Glykokoll 
könnte die Vorstufe des Harnstoffes sein. Merkwürdigerweise wird nun diese 
Entgiftung der Benzoesäure bei Vögeln nicht durch Glykokoll, sondern durch 
Ornithin vorgenommen (JAFFE), auf dessen Verwandtschaft zum Arginin hinge- 
wiesen werden wird. Wahrscheinlich entsteht dieses Ornithin nicht sekundär, 
synthetisch, sondern aus dem Arginin (Komm 1925). Aber es bestehen offenbar 
auch keine Schwierigkeiten, das Ornithin direkt aus der Dextrose entstanden zu 
denken, da die Kohlehydratbildung aus dem Arginin auch über das Ornithin zu 
laufen scheint (FÜRTH 1927, UNDERHILL 1915). 

In diesen physiologisch einheitlich erscheinenden Vorgang der Am- 
moniakentgiftung versucht nun Suzuki die Bildung der basischen Amino- 
säuren, besonders die des Arginins einzugliedern. 

Das Aiginin. 

Die Entdeckung dieser wichtigen Aminosäure in Keimlingen durch 
SCHULZE (1886), ihre Synthese und Konstitutionsermittlung durch 
SCHULZE und WINTERSTEIN (1898, 1901, 1902) und ihre Auffindung im 
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Eiweiß durch Hein (1894, 1895) gehören zu den GroBtaten der physio- 
logischen Chemie gegen Ende des vorigen Jahrhunderts und eröffneten 
eine groBe Reihe wertvoller Untersuchungen, die unsere heutigen Kennt- 
nisse vom Vorkommen und Reaktionsvermögen dieses Körpers be- 
dingen, über dessen physiologische Bedeutung freilich erst in neuester 
Zeit Andeutungen gemacht werden konnten. 

Das Arginin (CsH,4N,O,, 6-Guanido-a-Amino-n-Valeriansaure) (vgl. 
GUGGENHEIM 1924, EDLBACHER 1927), ein ausgesprochen basisch rea- 
gierender Stoff, gehört zur Gruppe der Hexonbasen, die sich durch den 
Besitz von sechs Kohlenstoffatomen auszeichnen. Seine Struktur- 
formel: - 

NH, 


N | 
H, > —NH— CH, — CH, —CH, — CH— COOH 


HN 
N 
zeigt uns die Verwandtschaft zum Harnstoff m der aus ihm neben 


Ornithin durch das spezifisch wirkende Ferment Arginase und durch 
Alkalien abgespalten wird, auch die zum Guanidin CNE, das 
von SCHULZE (1892) in Wickenkeimlingen aufgefunden worden ist. 

Bei einem Molekulargewicht von 174 besitzt das Arginin einen Stick- 
stoffgehalt von 32,2%, der also den des Asparagins bedeutend überragt; 
es kommt in Pflanzen nur in der rechtsdrehenden Form vor; jedoch 
kann mit verschiedenen Methoden leicht eine Razemisierung erreicht wer- 
den (Rızsser 1906). Das Arginin spaltende Ferment Arginase wirkt 
lediglich auf die natürliche optische Form, läßt also vom Razemkörper 
die linksdrehende Form unzersetzt (Rızsser 1906, FeLıx und Mort- 
NAKA 1923). 

Die Bedeutung des Arginins für den Organismus geht zunächst 
daraus hervor, daß es in jedem bisher untersuchten Eiweiß vorhanden 
ist und somit auch häufig als Spaltprodukt (namentlich) in Keimlingen 
angetroffen wird. Besonders die pflanzlichen Eiweiße sind reich an dieser 
Aminosäure (vgl. GUGGENHEIM), so das Edestin des Hanfes (15,8%), das 
Legumin der Wicke (11%). Diese Mengenverhältnisse werden aber weit 
übertroffen durch die Protamine (bis zu 84% Arginin), deren Kenntnis 
wir vor allem KossEL und seinen Schülern verdanken. Diese einfachst 
gebauten und best untersuchten Eiweißkörper mit stark aminischen 
Eigenschaften enthalten in ihrem Molekül meist nur wenige Amino- 
säuren. So besteht das Salmin aus 10 Molekülen Arginin, 2 Molekülen 
Serin, 2 Molekülen Prolin und 1 Molekül Valin (vgl. KesTwer 1925). 
Diese Zusammensetzung veranlaßte Kossez (1896/97) (vgl. auch 
SCHULZE 1898), in ihnen eine Art Kern der Proteine überhaupt zu sehen, 
wenn es auch nur gelang, sie vor allem in den Spermatozoen der Fische, 
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nicht aber z. B. in den Pflanzen nachzuweisen (vgl. KızseL 1927). (Vor 
allem ergab sich auch, daß die argininreichen Reserveeiweiße der Coni- 
feren nicht Protaminnatur haben; ABDERHALDEN und TERUUCHI.) 

Auch die Verwandtschaft zum Harnstoff, auf die ich oben schon hinge- 
wiesen habe, macht uns das Arginin bedeutungsvoll. Überall wo Arginin 
fermentativ abgebaut wird, entsteht Harnstoff. Wenn dieser namentlich 
in höheren Pflanzen selten oder nur in Spuren in Erscheinung tritt, so 
liegt das an der Gegenwart des Fermentes Urease, das ihn zu Ammoniak 
und Kohlensäure abbaut. Dort, wo dieses Ferment nicht in Erscheinung 
tritt, beobachten wir auch eine Anhäufung des Harnstoffes beim Arginin- 
abbau. Solcher Harnstoff ist primarer Natur. Iwanorr (1925) fand ihn 
in Aspergillus-Kulturen und bewies seine Herkunft von Arginin. 

Andere wichtige Beziehungen des Arginins (vgl. TRIER 1912, Gvc- 
GENHEIM) bestehen zum Putrescin über das Ornithin: 


CH,— NH, CH,— NH, 
| | 
CH, CH, 
| | 
CH, CH, 
L | +CO, 
CH—NH, CH,— NH, 
| 
COOH 
Ornithin Putrescin, 


zum Agmatin, in das es durch Abspaltung von Kohlensäure übergeht : 
HN\ c_NH—CH,— CH, — CH, — CH, NE, 


EN” 
zum a-Prolin (TRIER, S. 64): 
H.C———-CH, 
H, CH— COOH 
= 
NH 


das durch seine Verwandtschaft zum Nikotin besondere Bedeutung hat. 

Eine sehr spezifische Funktion scheint dem Arginin im Muskel der 
Wirbellosen zuzukommen. MEYERHOF fand bei dem Suchen nach bisher 
unbemerkten Vorgängen, die den Energieumsatz im arbeitenden Muskel 
beeinflussen, daß entsprechend dem Zerfall der Kohlehydrate in Milch- 
säure ein solcher einer anorganischen Phosphorsäureverbindung in ihre 
Komponenten unter Freiwerden einer erheblichen Wärmemenge statt- 
fand. Als die anorganischen Bestandteile dieser Verbindungen (Phospha- 
gene) wurde im Muskel der höheren Tiere Kreatin, in dem der wirbellosen 
Arginin entdeckt. Es ist noch nicht gelungen, die Bedeutung dieser Vor- 
gänge aufzuhellen. Aber wir gehen wohl nicht fehl, wenn wir erwarten, 
daß diese bedeutsamen Entdeckungen nicht allein den physiologisch- 
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chemischen Zusammenhang von Arginin und Kreatin endgültig klären, 
sondern auch erstmalig diesen Aminen einen bestimmten Platz im Stoff- 
wechsel der Organismen zuweisen werden. Ob wir aus der Tatsache, daß 
auch die Glykolyse im Muskel im pflanzlichen Organismus ihre Parallele 
gefunden hat, schließen dürfen, daß auch die Spaltung von Phospha- 
genen in Pflanzen in ähnlicher Weise vorhanden ist und wirkt, möge da- 
hingestellt sein. Die Arbeiten von MEYERHOF regen an, nach Phospha- 
genen in pflanzlichen Organen zu suchen. 

Auch soll auf das Auftreten besonders argininreichen Eiweißes in 
neoplastischen Geweben, wie sie bei bösartigen Geschwülsten entstehen, 
aufmerksam gemacht werden (vgl. GUGGENHEIM). 

Auch auf mannigfache Arbeiten über die Beziehungen des Arginase- 
vorkommens zur Sexualität soll hier hingewiesen werden. EDLBACHER 
und R6THLER (1925b) konnten feststellen, daß bei fast allen untersuchten 
Tieren trotz großer absoluter Unterschiede die Arginasewerte der Weib- 
chen nur etwa 60—70% von denen der Männchen betrugen. 

Beachtung verdienen auch die Arbeiten von SCHULZE und WINTER- 
STEIN (1910 und 1911) an reifenden Pflanzensamen, durch die festgestellt 
wurde, daß den jungen Samen ein relativ amidreiches Gemisch N-haltiger 
löslicher Stoffe zuströmt, daß in Samen aber ein bevorzugter Verbrauch 
des Asparagins die anderen Aminosäuren teilweise stark hervortreten 
läßt, wobei das Arginin so auffällig angereichert wird, daß diese Forscher 
es als fraglich hinstellen, ob diese Anhäufung einen relativ geringeren 
Verbrauch oder einer synthetischen Neubildung entspricht. 

Für die vorliegende Untersuchung ist nun von besonderer Bedeutung 
das reiche Vorkommen von Arginin bzw. ganz allgemein von Hexon- 
basen in den Eiweißen der Coniferensamen und in deren Keimlingen. 
SCHULZE (1896, 1898, 1899, 1901, 1907), RoxGGER (1899) und SCHULZE 
und WINTERSTEIN (1901) haben zuerst auf dieses Vorkommen hinge- 
wiesen und vor allem das relative Überwiegen der Hexonbasen im Ver- 
hältnis zu anderen Aminosäuren in verdunkelten Keimlingen entdeckt. 
Bei der Deutung des starken Argininvorkommens in Keimlingen ist 
SCHULZE aber außerordentlich vorsichtig. Er äußert sich folgender- 
maßen: „Nachdem HEpix das Arginin unter den beim Erhitzen der 
Proteinstoffe mit Salzsäure entstehenden Produkten aufgefunden hat, 
darf man es aber auch für höchst wahrscheinlich erklären, daß die ge- 
nannte Stickstoffverbindung in den Keimpflanzen als primäres Spal- 
tungsprodukt der Proteine sich bildet“, ,,. . . durch welche (Schluß- 
folgerung) selbstverständlich die Méglichkeit nicht ausgeschlossen wer- 
den soll, daB Arginin auch durch einen synthetischen ProzeB in der 
Filanze sich bilden kann.‘ ,.Es muß für unwahrscheinlich erklärt wer- 
den, daß beim Zerfall der Proteinmoleküle in den Keimlingen der Tanne 
neben Arginin nur eine sehr geringe Menge anderer Stickstoffverbin- 
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dungen entstanden ist; man muß vielmehr annehmen, daß die starke An- 
häufung des Arginins erst eine Folge der Umwandlungen ist, denen die beim 
Proteinzerfall zuerst entstandenen Produkte im Stoffwechsel der Keim- 
pflanzen unterlagen. Daß für das Stattfinden solcher Umwandlungen, 
welche selbstverständlich auch mit der Regeneration von Eiweißstoffen im 
Zusammenhang stehen können, auch die an anderen Keimlingen gemachten 
0 agen ist aus der vorhergehenden Abhandlung zu er- 


me Tone (1900a und b) hat dann die Untersuchungen SCHULZES wie- 
der aufgenommen und durch eine Reihe von Versuchen die Ansicht zu 
stützen versucht, daß in den Coniferen das Arginin tatsächlich auf sekun- 
därem Wege auf Kosten anderer Aminosäuren entstehe, und daß ihm die- 
selbe physiologische Bedeutung zukäme, wie dem Asparagin in den 


Leguminosen: die Rolle eines Ammoniakentgifters. Die Untersuchungen 
Suzuxis enthalten eine Reihe methodischer Unzulänglichkeiten ; zudem 


leidet ihre Darstellung an Druckfehlern und Ungenauigkeiten. So schien 
eine Nachprüfung notwendig; denn das Studium der Physiologie des 
Arginins besitzt offenbar in den Coniferen ein außerordentlich günstiges 
Objekt. Eine eingehende Auseinandersetzung mit Suzukı werde ich erst 
in der Schlußbetrachtung dieser Veröffentlichung vornehmen. Für die 
Versuche lautet also die Fragestellung: Entsteht in den Coniferenkeim- 
lingen das Arginin wenigstens zu einem Teil sekundär und zwar aus 
Ammoniak; gehören die Nadelhölzer zu den Asparagin- oder zu den Argi- 
ninpflanzen? 

Wir bedienen uns des Arbeitsplanes der oben bei der Darstellung der 
Beweiskette für die Entgiftungstheorie aufgezeichnet worden ist, und 
nehmen nur geringe Veränderungen vor. 


B. Methodischer Teil. 


Aus unten noch näher zu bezeichnenden Gründen mußte ich bei die- 
sen Untersuchungen von relativ großen Mengen Pflanzensubstanz aus- 
gehen. Das erleichterte natürlich die Bestimmung der einzelnen Stick- 
stoff-Fraktionen, wobei ich in ähnlicher Weise vorging, wie ich es früher 
beschrieben habe (1926, 1928a). Ich kann mich deshalb kurz fassen. Nur 
die basischen Aminosäuren muß ich eingehender behandeln. 

Der Basen-N. Ich verstehe unter dieser Fraktion den Stickstoff all 
derjenigen Verbindungen, die durch Phosphor-Wolframsäure (PhWoS) 
aus den eiweiß- und peptonfreien Pflanzenextrakten gefällt werden 
mit Ausnahme des Ammoniakstickstoffes, der vor der Ausfällung ent- 
fernt oder in Abzug gebracht wird. Diese Gruppe umfaßt also im wesent- 
lichen die Hexonbasen (Arginin, Lysin, Histidin). Doch hat sich aus 
früheren Untersuchungen ergeben, daß bei der Aufarbeitung der Basen- 
fraktion ein nicht unbeträchtlicher Teil sich der analytischen Erfassung 
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entzieht. Andererseits reiBt die PhWoS Huminstoffe mit, und der Nie- 
derschlag löst sich ein wenig im Waschwasser (KuTscHER 1900). Doch 
sind diese Fehlerquellen in Pflanzenextrakten nicht so groB wie im Ei- 
weiBhydrolysat, und fiir unsere Untersuchungen genügt zunächst diese 
Methode, die den Vorzug großer Einfachheit besitzt. Freilich darf man 
von nicht zu geringen Mengen Pflanzenmaterial ausgehen. 

Der Arginin-N, der also nur einen Teil der basischen Fraktion aus- 
macht, wurde nicht in allen Experimenten ermittelt, da sich zeigte, daß 
er — bei geringeren Schwankungen für die verschiedenen Coniferenarten 
— einen ziemlich konstanten Prozentsatz (55—70) des gesamten Basen- 
stickstoffes ausmacht, wie aus den später mitzuteilenden Tabellen er- 
sehen werden kann. (Wegen der anderen basischen Bestandteile vgl. 
SCHULZE und WINTERSTEIN 1899, 1901 und Schuzze 1899). Das deutet 
eigentlich schon darauf hin, daß es sich bei den Coniferen weniger um ein 
Argininproblem als um ein Basenproblem handelt. Zur Bestimmung 
des Arginins bediente ich mich anfangs der Methode von KosseL und 
KutTscHEr in der Form, wie sie STEUDEL (1923) geschildert hat, erkannte 
aber bald, daß für meine Zwecke die Flaviansäurefällung nicht allein 
ebensogute Ergebnisse gab, sondern auch große praktische Vorteile mit 
sich brachte. Nur war es nötig, diese von KossEL, Gross, CURTIUS und 
STAUDT (1924, 1926) begründete Methode ein wenig zu modifizieren. 

Die Flaviansäure (die mir in sehr reiner Form von der I. G. Farben- 
industrie zur Verfügung gestellt wurde, wofür ich auch an dieser Stelle 
bestens danke) ist eine Dinitronaphtholsulfosäure mit der Formel 


OH 
HS0,/ "NO, 
| | 
YZ 
NO, 
und bildet mit Arginin eine sehr schwer lôsliche, monomolekulare Ver- 
bindung, die vor allem in schwachsaurer Lösung (n/100 H,SO,) sehr gut 
auskristallisiert. Dabei verwendet man zur Fällung etwa vier Teile 
Flaviansäure auf einen Teil Arginin und läßt die Kristallisation an einem 
kühlen Orte während 3 Tage beenden. Dann wird auf einem Jenaer 
Glasfiltertiegel abgesaugt, mit kalter stark verdünnter Flaviansäure- 
lösung nachgewaschen und bei 105°C getrocknet. Das Argininflavianat 
enthält sechs Atome Stickstoff = 17,2%, davon entfallen nur vier Atome 
auf das Arginin. Aus dem Trockengewicht bzw. dem N-Gehalt ist also 
leicht das Arginin zu ermitteln. Der Nachteil der Flaviansäurefällung 
liegt darin, daß sie unter Umständen durch andere Stoffe gehemmt 
werden, oder daß das Salz unsauber ausfallen kann. Vor allem stören 
größere Mengen von Histidin. Diesem Übelstande kann leicht abge- 
holfen werden durch mikroskopische Kontrolle der Kristalle, durch Be- 
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stimmung des Bräunungs- bzw. Schmelzpunktes, durch Ermittlung des 
Stickstoffgehaltes (dieser Methode bediente ich mich regelmäßig) oder 
durch Überführung des Arginins in das Carbonat oder Pikrat, was mit 
einiger Genauigkeit aber nur dann gelingt, wenn genügend Arginin vor- 
handen ist. Um endlich die Hemmung der Flaviansäurefällung durch 
unbekannte Stoffe der Pflanzenextrakte auszuschließen, habe ich mich 
einer Methode bedient, die unterdes auch von tierphysiologischer Seite 
angewendet und veröffentlicht wurde (FÜRTH und DEUTSCHBERGER 
1927). Ich fälle zunächst mit Phosphorwolframsäure, zerlege den 
Niederschlag mit Barytlauge, bestimme den Basen-N und fälle neu 
mit Flaviansäure. Die so erhaltenen Arginin-Flavianatkristalle sind von 
großer Reinheit. Die Fehlergrenze dieser Methode liegt bei etwa 5%. Nur 
ist notwendig, von nicht zu kleinen Mengen Pflanzenmaterial auszugehen. 
Das ist natürlich ein Nachteil, wenn man bedenkt, daß ich durchschnitt- 
lich 100 g Frischgewicht zu einem Analysengang verwandte, bei argi- 
ninreichem Material etwa 50 g. Man ersieht daraus, daß diese Methode 
der Flaviansäurefällung, die KosseL eingeführt hat und die der tieri- 
schen Physiologie große Erfolge brachte, für die Phytochemie von be- 
grenzter Bedeutung ist, weil nur in wenigen Pflanzen so beträchtliche 
Argininmengen vorhanden sind, wie sie zur Sicherung genauer Analysen 
notwendig erscheinen. 

Ich habe deshalb nach anderen Methoden Ausschau gehalten und an- 
fangs mit wenig Glück, neuerdings zu großer Zufriedenheit die von 
JANSEN (vgl. STEUDEL 1923) vorgeschlagene Methode der Zersetzung 
des Arginins mittels Arginase und Urease verwendet (EDLBACHER und 
RÔTHLER 1925a). Doch haben für die hier darzustellenden Ergebnisse die 
so durchgeführten Versuche keine Bedeutung, so daß ich mich mit diesem 
Hinweis begnügen will. 

Der Stickstoff des präformierten Ammoniaks (NH;-N) wurde durch 
Vakuumdestillation mit MgO bestimmt. Baryumhydroxyd gibt bei 
Coniferen völlig falsche Werte, da das reichlich vorhandene Arginin zu 
einem Teil aufgespalten wird, und zwar gehen nach ScHULzE und WIn- 
TERSTEIN (1901) beim Kochen mit Barytwasser etwa 40% des Arginins 
in Ornithin über, beim Kochen mit n/5 NaOH etwa 50%. Diese Tatsache 
benutzte van SLYKE (vgl. STEUDEL) zu einer Argininbestimmungs- 
methode. 

Der Amid-N wurde nach früher bekannt gegebener Methode ermit- 
telt ; er entstammt im wesentlichen dem Asparagin ; Glutamin kommt nur 
in geringen Mengen in Coniferen vor (SCHULZE). In den Tabellen habe 
ich den doppelten Amid-N unter der Bezeichnung Asparagin-N aufge- 
führt, da dies mir als die einwandfreiste Schreibweise erscheint, solange 
wir dem gesamten Asparaginmolekül die Rolle der NH,-Entgiftung zu- 
sprechen. 
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Der a= Aminosäuren-N wird nach der Methode von van SLYKE 
(Moruzs 1928a) bestimmt und zwar in den vom Basen-N befreiten 
Filtraten. Von den erhaltenen Werten wird die Hälfte des doppelten 
Amid-N abgezogen. 

Den Rest-N erhalten wir durch Rechnung als Differenz, wenn wir 
vom lôslichen Stickstoff den doppelten Amid-N, NH;-N und Basen-N 
subtrahieren. Er hat also keine so umfassende Bedeutung wie der Rest-N 
in meinen früheren Arbeiten. Seine Menge stimmt im allgemeinen mit 
dem Stickstoff der a-Aminosäuren überein. 

Auf Harnstoff wurde mittela der Ureasemethode gepriift; in den 
Tabellen ist diese Fraktion nie enthalten, weil es mir nicht gelang, mehr 
als Spuren nachzuweisen. 

Die EnteiweiBung des Materials und die Proteinbestimmung boten 
ziemliche Schwierigkeiten. Das Trocknen muBte vermieden werden, 
denn ich beobachtete eine wenn auch nicht bedeutende Verringerung 
des Eiweiß-N, des Arginin-N und des Amid-N. Dann mußte Sorge ge- 
tragen werden, daB die Peptone, Albumosen usw. entfernt wurden; denn 
diese stören sonst beträchtlich die Basenfällung. Zunächst versuchte ich 
die Fällung mit Silikowolframsäure, mit der man sehr sauber arbeiten 
kann, und die ich in letzter Zeit bei verschiedenen Objekten mit großem 
Erfolge verwendet habe. Sie hat aber den Nachteil, daß sie in Gegenwart 
von viel Arginin dieses teilweise mitreißt, obwohl in reinen Lösungen bei 
gleicher Konzentration keine Fällung beobachtet wurde. So mußte ich 
wieder zum Tannin greifen, das Pepton quantitativ fällt. Gerbsäure hat 
aber den Nachteil, daß sie schwer wegzuschaffen ist und in alkalischen 
Lösungen voluminöse Niederschläge gibt. Doch muß man diesen Nach- 
teil in Kauf nehmen. 

Der Gang der Analyse in groben Zügen ist nun folgender: Das Mate- 
rial wird mit Quarzsand unter Zusatz von Toluolchloroform fein zer- 
rieben, kurz auf 80° C erhitzt, einen Tag unter Zusatz von Toluol stehen 
gelassen, mit einer Handpresse bis zur pulverigen Trockenheit des Rück- 
standes abgepreßt, dreimal mit schwach angesäuertem Wasser verrieben 
und abgepreßt. Der Extrakt wird mit Tannin in geringem Überschuß 
bei schwachsaurer Reaktion ausgefällt und der Niederschlag mit dem 
Preßrückstand zur Proteinbestimmung verwendet. Im Filtrat wird der 
lösliche Stickstoff nach KJELDAHL bestimmt und die einzelnen Fraktionen 
nach oben dargelegten Methoden ermittelt. 

Als Bezugsgrößen für die rechnerische Auswertung der Analysen ver- 
wende ich im allgemeinen den Gesamt-N ; den löslichen N dann, wenn ich 
die Veränderungen der Mengenverhältnisse von Amiden zu Basen zu 
Monoaminosäuren darstellen will. Eine Beziehung auf das Frischge- 
wicht kommt deshalb weniger in Frage, weil der Gesamt-N in N-Hunger- 
kulturen, mit denen ich im allgemeinen arbeite, die konstantere Größe ist. 
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So käme als Bezugsgröße nur noch die Zahl der Keimpflanzen in Be- 
tracht. Doch variiert dann der Gesamt-N ein wenig und macht das Bild 
unklarer, weil die Keimlinge im frühen Stadium die Samenschalen noch 
tragen und so einen etwas größeren N-Gehalt aufweisen als ältere. Na- 
mentlich bei Pinien tritt das störend in Erscheinung. Die Zahl der Keim- 
linge habe ich aber dann der Rechnung zugrunde gelegt, wenn ich mit 
Stickstoffernährung arbeitete. Der Mangel dieser Berechnung tritt hier- 
bei nicht so in Erscheinung, weil zu solchen Experimenten nur ältere 
Keimlinge Verwendung fanden. 

Zur Untersuchung dienen besonders Picea excelsa, Pinus Thun- 
bergii, Pinus nigra var. austriaca, Pinus Pinea und Abies Nordmanniana. 
Das Samenmaterial stammte von HAAGE und Scamior in Erfurt und 
BörrcHer in Tabarz. Die Anzucht der Pflanzen geschah in praktisch 
N-freiem Sande. 


C. Experimenteller Teil. 
1. Die Zusammensetzung der Sameneiwei fe. 


Eine Analyse der Reserveproteine der von mir benutzten Coniferen- 
samen muB ich den eigentlichen Experimenten vorausschicken. Da es mir 
aber nicht darauf ankommt, die verschiedenen Eiweißstoffe zu charak- 
terisieren, sondern nur darauf, eine Kenntnis ihres Gehaltes an basischen 
Aminosäuren zu vermitteln, will ich auf die Methodik der Darstellung 
der Eiweiße nicht ausdrücklich eingehen und bemerke, daß ich mich so- 
wohl ScHuLzE und RONGGER als auch Suzuk1 eng angeschlossen habe, 
um ein vergleichbares Material zu erhalten. 

Eine Schwierigkeit der präparativen Darstellung der Eiweiße aus 
Coniferensamen besteht zunächst in deren großem Fettgehalt. Die 
Samen (bei Pinus Pinea wurde die harte Schale entfernt) wurden deshalb 
zunächst zerquetscht, über Schwefelsäure getrocknet, mit Alkohol und 
Äther behandelt und dann erst völlig zerrieben. Die Extraktion der Ei- 
weiße erfolgte bei Temperaturen von 20—30° C zunächst mit 10%iger 
Kochsalzlösung, der Rückstand wurde dann mit 0,2%iger Kalilauge be- 
handelt. Jede Extraktion wird dreimal durchgeführt während je 
24 Stunden. Die Eiweiße wurden durch Neutralisieren und Erhitzen auf 
90° C ausgefällt, durch Dialysieren gegen destilliertes Wasser gereinigt, 
über Schwefelsäure getrocknet, mit Äther und Alkohol gewaschen und 
dann mit Schwefelsäure nach STEUDEL hydrolysiert. Im Hydrolysat 
wird dann nach oben beschriebener Methode der Gesamtstickstoff, der 
Stickstoff des PhWoS-Niederschlags, das Arginin und das Ammoniak 
bestimmt. 

Dabei zeigt sich, daß die Extraktion mit Kochsalz nur geringe Eiweiß- 
ausbeuten ermöglicht (etwa 10% des gesamten Sameneiweißes), während 
die Extraktion mit alkalischen Flüssigkeiten bis zu 70% des Gesamt- 
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eiweiBes der Analyse zugänglich macht. Die Ergebnisse der Analysen sind 
in Tabelle 1 angefiihrt; die Werte von Picea excelsa sind den Arbeiten 
von RONGGER und SCHULZE, für Pinus Thunbergii der von Suzuki ent- 
nommen; dabei betrachten wir das durch Säurehydrolyse abspaltbare 
Ammoniak als Abkömmling der präformierten Säureamide. Durch Mul- 
tiplikation mit 2 erhalten wir also den doppelten Amid-N (= Aspara- 
gin-N). 

Doch muß zur Beurteilung der Tabelle gesagt werden, daß bei der 
Säurehydrolyse der Eiweiße nicht nur eine vollständige Aufspaltung 
nicht erreichbar ist, sondern auch, daß z. B. die PhWoS-Fraktion einer 
restlosen Erfassung ihrer einzelnen Komponenten widerstrebt, so daß 
wir nicht sagen können, ob wirklich die Gesamtmenge der als Basen-N 
bezeichneten Fraktion allein Hexonbasen entspricht. Vermutlich ist sie 
zu hoch, ebenso wie sicher weniger präformierte Amide im Sameneiweiß 
vorhanden sind, als aus der gebildeten Ammoniakmenge errechnet wird. 
Eine eingehendere Analyse (z. B. der Asparaginsäure, des Histidins und 
Lysins) konnte ich aber nicht vornehmen, da hierzu sehr große Mengen 
Samenmaterial nötig gewesen wären, die mir leider nicht zur Verfügung 
standen. Die möglichen Fehler spielen aber keine so große Rolle, höch- 
stens daß man darauf achten muß, daß der durch Eiweißhydrolyse erhalt- 
bare Basenstickstoff im allgemeinen ärmer an Arginin-N ist als die Basen- 
fraktion der Keimlinge und der Eiweiße der Laubtriebe. Darauf komme 
ich später nochmals zurück. 

Die Samen der Coniferen enthalten übrigens fast allen Stickstoff in 
Form der Proteine. Lösliche N-Verbindungen sind nur in Spuren vor- 
handen, worauf schon SCHULZE hinwies (1901), und was ich bestätigen 
kann. 

Tabelle I. Analyse der Sameneiweiße. 




















Pinus Pinus Pinus Picea 

nigra Pinea Thunbergii| excelsa 
mg N in 100 mg Samen..... 82 1000 51 28 
mg N in 100 mg Eiweiß . . . .. 17,4 16,2 15,6 18,5 
Basen-N in % des EiweiB-N . . . 35 32 27 35 
Asparagin-N in % des EiweiB-N . 15 17 16 20 
Arginin-N in % des Basen-N. . . 50 55 50 56 


Wir ersehen daraus, daB die von mir neu untersuchten Samen von 
Pinus nigra und Pinus pinea im wesentlichen mit den schon bekannten 
übereinstimmen und sich dadurch auszeichnen, daß die Sameneiweiße 
außerordentlich stickstoffreich sind, wobei zu beachten ist, daß die hier 
mitgeteilten Zahlen von Rohproteinen erhalten sind. Eine weitere 
Reinigung würde den N-Gehalt sicherlich noch erhöhen. Dann ist aber 
besonders interessant der hohe Gehalt an Basen-N, der etwa !/, des Ge- 











602 K. Mothes: Physiologische Untersuchungen 


samt-N ausmacht und um fast 100% hôher ist als der durchschnittliche 
Basengehalt der Eiweiße. Diesem hohen Gehalt an Basen-N entspricht 
ein beträchtlicher Arginingehalt. Die Berücksichtigung der Tatsache, 
daß im Eiweißhydrolysat der Basen-N im allgemeinen zu hoch bestimmt 
wird, der Arginin-N aber zu niedrig, berechtigt uns zu dem Schluß, daß 
der Arginin-N etwa 2/, des Basen-N ausmacht. 

Diese Kenntnisse ermöglichen uns die Beurteilung der nun folgenden 
Versuche. 


2. Der Ablauf der Proteolyse und seine Abhängigkeit vom 
Betriebsstoffvorrat. 

Meine nächstliegende Aufgabe war, die Eiweißaufspaltung und -re- 
generation in den Coniferen zu untersuchen. Dabei kommt es darauf an, 
durch Anwendung besonderer Methoden die beiden Möglichkeiten der 
Proteinzertrimmerung möglichst scharf zu trennen: nämlich die ein- 
fache hydrolytische Aufspaltung, die uns die primären Spaltprodukte, die 
Aminosäuren, liefert, und die oxydative Aufspaltung, der wohl regel- 
mäßig die hydrolytische vorausgeht, und bei der die primären Spalt- 
körper weiter so verändert werden, daß Ammoniak entsteht. Dieses 
Ammoniak spielt eben in der oben näher erläuterten Entgiftungstheorie 
eine große Rolle. Es erscheint normalerweise nicht als solches. Ob es in 
den Coniferen als Asparagin oder Arginin auftritt, ist eine meiner Haupt- 
fragen, und deshalb richte ich die Experimente so, daß in Parallelver- 
suchen einmal möglichst geringe, das andere Mal eine starke oxydative 
Desaminierung eintritt. Ich erreiche das durch Licht- und Dunkel- 
kultur; denn auf Grund zahlreicher Arbeiten ist bekannt, daß — mit 
Ausnahme alternder Organe — Pflanzen nur bei Mangel an anderem 
Atmungsmaterial die Eiweiße zum Zwecke der Energiegewinnung ab- 
bauen. 

Meine Untersuchungen hatten die Schwierigkeit, daß ich zunächst 
bei jedem Tastversuch völlig uneinheitliche, scheinbar gänzlich ver- 
worrene Verhältnisse antraf. Da ich all die begangenen Irrwege hier 
nicht aufzeichnen will, soll von den Ergebnissen das vorausgenommen 
werden, was den Plan der hier geübten Darstellung berechtigt erscheinen 
läßt. Es zeigte sich zunächst, daß nur große Serienversuche Klarheit 
bringen, und dann, daß die gewählten Pflanzenarten kein einheitliches 
Verhalten aufweisen, daß sich vielmehr zwei Extreme gegenüberstehen, 
zwischen denen andere physiologische Formen vermitteln. Das veran- 
laßt mich, über all die Experimente — soweit sie von einiger Wichtigkeit 
sind — im Anhang zu berichten, die für das Verständnis des Ganzen ohne 
Bedeutung sind und nur weiteres Material liefern, und mich im experi- 
mentellen Teil auf einige Hauptversuche zu beschränken; und weiter- 
hin will ich zunächst die Extreme getrennt abhandeln, ohne damit eine 
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Typisierung vornehmen zu wollen, denn die beobachteten Übergänge 
sagen, daB hier weniger eine qualitative als eine quantitative Differen- 
zierung vorliegt. 


a) Untersuchungen an jungen Keimlingen. 

Erster Versuch: Etwa 20 000 Samen von Pinus nigra werden am 14. Juni 1927 
eingequollen und am 15. in feuchten, N-freien Sand gesetzt. Am 18. Juni brechen 
die Wurzeln durch die Samenschale. Dieser Tag gilt als Versuchsbeginn. Die 
Hälfte der Keimlinge wird verdunkelt, die andere normal belichtet. Nach Ablauf 
von einer Woche werden von beiden Portionen je 1000 Keimlinge analysiert. Die 
Lichtkeimlinge werfen schon nach 14 Tagen ihre Samenschale ab, die Dunkel- 
keimlinge erst einige Tage später; mit diesem Zeitpunkt tritt eine Verringerung 
des Gesamt-N auf, die aber keine große Rolle spielt. Der Gesamt-N von 1000 Säm- 
lingen schwankt zwischen 820 und 800 mg. Nach der sechsten Woche zeigen die 
Dunkelkeimlinge so starke Schädigung, daß sie umfallen, am Wurzelkopf ab- 
faulen oder welken. Deshalb mußte der Versuch abgebrochen werden. Die Tem- 
peratur betrug durchgängig etwa 20° C. 

Die analytischen Befunde enthält Tabelle 2. In den Abb. 1—4 sind sie kur- 
venmäßig zur Darstellung gebracht worden, und zwar zeigen die Kurvenbilder 1 
und 3 die Veränderungen in den belichteten, 2 und 4 in den verdunkelten Pflanzen 
an. Abb. 1 und 2 enthält die absoluten Veränderungen in Hundertteilen des Ge- 
samt-N, 3 und 4 die relativen in Hundertteilen des löslichen N. 


Der Tabelle und den Diagrammen entnehmen wir folgendes: Der 
normale Ablauf der Keimung (Abb. 1) wird charakterisiert durch eine 
beträchtliche Mobilisierung der Eiweiße, der von Anfang an, mit Beginn 
des Wachstums, eine Eiweißregeneration entgegenläuft. In der 1. und 
2. Woche überwiegt die Proteolyse, in der 3.—6. die Synthese der Pro- 
teine. Entsprechend den Veränderungen im Eiweißgehalt verlaufen die 
des löslichen Stickstoffes: beider Kurven sind spiegelgleich. 

Der Basen-N nimmt zunächst stark zu und übertrifft alle anderen lös- 
lichen Stickstoffraktionen, er nimmt wieder ab, wenn die, Regeneration der 
Eiweiße vorherrscht; und ähnlich verhält sich der Asparagin-N. Doch 
sinkt die Asparaginkurve stärker als die Basenkurve in der zweiten Phase 
der Keimung. Der «-Aminosäuren-N verhält sich etwas abweichend: 
anfänglich überwiegt er unter den löslichen Verbindungen, bald aber 
wird seine Kurve von der der Basen und der Amide (des Asparagins) über- 
schritten. Das ist das charakteristische Bild, wenn sekundäre Stoffe auf 
Kosten primärer angereichert werden. 

In den verdunkelten Keimlingen (Abb. 2) verläuft die Proteolyse 
ganz anders. Finden wir in der ersten Phase noch weitgehende Überein- 
stimmung, so vermissen wirin der zweiten die Eiweißregeneration. Sicher- 
lich ist sie vorhanden! Die Pflanzen wachsen ja und müssen Plasma- 
proteine formen, aber diese Synthese wird völlig verdeckt durch den 
weiteren Ablauf einer starken Proteolyse, die nur allmählich schwächer 
wird. Diese Begrenzung des Eiweißabbaues wird vermutlich bewirkt 
durch drei Ursachen: Die Anreicherung der Spaltprodukte drängt zu 
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Abb. 1—4 (Vers. 1, Tab. 2): Eiweißumsatz in normal belichteten (Abb.1 u. 3) und verdunkelten 
(Abb. 2 u. 4) Keimlingen der Schwarzkiefer (20° C). 
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Der a-Amino-N zeigt in den Dunkelkulturen ähnliche absolute 
Veränderungen wie in den belichteten. 
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Doch können wir eine Beurteilung all dieser Vorgänge nur vornehmen, 
wenn wir nicht die absoluten, sondern die relativen Werte vergleichen, 
am besten die prozentualen Werte bezogen auf den gesamten löslichen 
Stickstoff. Den Diagrammen 3 und 4 und den entsprechenden Zahlen- 
werten in Tabelle 2 entnehmen wir zunächst, daß das Asparagin, die 
Basen, das Ammoniak und die Aminosäuren tatsächlich fast den ge- 
samten löslichen Stickstoff liefern. Es sind also keine anderen Stick- 
stoffverbindungen in größeren Mengen vorhanden, die sich der Analyse 
entziehen. Dies ist wichtig für unsere späteren Schlußfolgerungen. Dann 
bedarf eines Hinweises der parallele Verlauf der Kurven des Basen- und 
des Argininstickstoffes. Das beobachten wir auch in ähnlichen Massen in 
den Dunkelkulturen (Abb. 4), und ich schließe aus dieser Tatsache, daß 
der Arginingehalt der Gesamtbasen ziemlich konstant ist, oder, wie ich mich 
ausdrücken möchte: diese Ergebnisse deuten bereits darauf hin, daß hier 
weniger von einem Argininproblem gesprochen werden kann als von 
einem Hexonbasenproblem, und daß, wenn dem Arginin eine besondere 
Rolle als sekundärer Pflanzenstoff zukommt, vermutlich solche Funk- 
tionen auch den übrigen Basen zugesprochen werden müssen. Dieser Be- 
fund veranlaßt mich, zwecks Entlastung der Diagramme und Tabellen 
nicht überall sowohl den Basen- als auch den Arginin-N aufzuführen und 
bei schwierigen Analysen (kleinen Mengen) nur den Basenstickstoff zu 
ermitteln. 

Der Verlauf der Kurven in Abb. 3 zeigt nun, daß die Zu- und Ab- 
nahme der einzelnen Fraktionen durchaus nicht den Veränderungen des 
löslichen N entspricht. Die Kurven laufen nicht parallel, sondern über- 
schneiden sich und geben ein verwickeltes Bild. Der Amino-N, der zu- 
nächst fast 40% des löslichen N ausmacht, nimmt stark an Menge ab und 
reichert sich erst später wieder an, während die Basen, also auch das 
Arginin, eine ständige relative Zunahme aufweisen. Gegensätzlich z. B. 
verhält sich die Asparaginkurve, die zunächst ansteigt, dann aber wieder 
abfällt, bis unter das anfängliche Maß. 

In den verdunkelten Keimlingen gehen ganz andere Veränderungen 
vor sich: Die Basenkurve sinkt gegen Ende des Versuches ab, sie erreicht 
nie so hohe relative Werte (während die absoluten beträchtlich höher 
liegen als in den belichteten!). Der Asparagin-N nimmt dauernd zu. 
Seine Kurve überschneidet die Amino- und Basenkurve; erst gegen Ende 
des Versuches nimmt er ab, und dieser Abnahme läuft eine Ammoniak- 
zunahme parallel. 

Offenbar deuten diese zahlreichen Überschneidungen der Kurven auf 
sekundäre Veränderungen hin; ob diese Veränderungen aber so verstan- 
den werden müssen, daß der eine Stoff auf Kosten des anderen entsteht, 
wie ich es selbst bei der verhältnismäßig einfachen Behandlung des Amid- 
problems in Anlehnung an frühere Forscher getan habe, ist sehr zu be- 
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zweifeln. Um dies klar zu machen, skizziere ich in groben Zügen die Vor- 
gänge während der Keimung. 

Sie beginnt mit einer Eiweißhydrolyse; dieser läuft eine zunächst 
völlig gleichmäßige Vermehrung der einzelnen Spaltprodukte parallel. 
Frühzeitig werden diese Stoffe oder ein Teil von ihnen aber oxydativ 
aufgespalten, weil auch in kohlehydratreichen Keimlingen offenbar 
lokal ein Mangel an Betriebsstoffen eintritt. Solche oxydative Aufspal- 
tungen bewirken eine sekundäre Veränderung des Spaltproduktge- 
misches: Die Aminosäuren schwinden, die Ammoniakentgifter nehmen 
zu und zwar um so stärker, je größer der Kohlehydrat- oder Fettmangel 
ist. Am stärksten also in verdunkelten Keimlingen. 

Das ist die eine Gruppe von Veränderungen. Die zweite besteht in 
der Neubildung von Eiweißen. Alles in der Pflanze nach Abwerfen der 
Samenreste enthaltene Eiweiß muß auf dem Wege der Regeneration ent- 
standen sein, da wohl nicht angenommen zu werden braucht, daß Ei- 
weiße als solche wandern. Die regenerierten Eiweiße brauchen aber nicht 
nur nicht die gleiche Zusammensetzung wie die Reserveeiweiße des Samens 
zu besitzen, sie werden sie wenigstens zu einem Teil bestimmt nicht be- 
sitzen. Und das ist die zweite Gruppe von Veränderungen, die einen stär- 
keren Verbrauch des einen, einen schwächeren Verbrauch des anderen 
Stoffes bewirkt. Auch dieser Vorgang muß zu Verschiebungen und 
Überschneidungen der Kurven führen. Dabei nehme ich allerdings an, 
daß die Eiweißspaltprodukte direkt zu Proteinen neu zusammengefügt 
werden, was allerdings noch nicht eindeutig bewiesen ist, und welcher 
Annahme von verschiedener Seite die These gegenübergestellt wird, 
daß jede Eiweißsynthese beim Ammoniak beginnt. Gegen eine solche 
extreme Ansicht sprechen aber manche Befunde, vor allem tierphy- 
siologischer Art, und ich werde im Laufe dieser Arbeit einen neuen 
hinzufügen. 

Es ist nun nicht möglich, auf Grund dieses ersten Versuches eine Ent- 
scheidung über die die Anreicherung der Basen und der Amide bewirken- 
den Faktoren herbeizuführen. Folgende Betrachtung hilft uns aber 
weiter: Sekundär (durch Synthese) angereichert sind sicherlich solche 
Stoffe, deren Gesamtmenge — Summe freier und eiweißgebundener 
Moleküle — größer ist als die in den Sameneiweißen präformierte. 

Wir haben nun keinen Grund nach den mannigfachen Unter- 
suchungen über die Proteine in Samen- und Laubtrieben, einen wesent- 
lichen Unterschied im Asparagingehalt zwischen Reserveeiweiß und re- 
generiertem Eiweiß anzunehmen (vgl. auch Suzuki). Da der Asparagin- 
gehalt des Samens etwa 15% des Gesamt-N beträgt, müssen wir aber 
selbst eine sekundäre Bildung des Asparagins annehmen, wenn die neu 
gebildeten Proteine überhaupt keine Asparaginbausteine enthalten, 
(was natürlich nicht der Fall ist). Denn der freie Amid-N beträgt in der 
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Dunkelkultur allein das Doppelte (31%) des im Samen präformierten 
(15%!). Eine sekundäre Bildung der Amide ist damit bereits erwiesen. 

Schwieriger liegen die Verhaltnisse mit den Hexonbasen. Die Samen- 
proteine enthalten 35% Stickstoff in dieser Form. Es ist sicherlich richtig, 
wenn wirannehmen, daBdie Plasmaproteine basenärmer sind ; ob das auch 
fiir die ReserveeiweiBe des Keimlings gilt, das wire erst zu untersuchen. 
Aber selbst wenn wir fiir alle EiweiBe des Keimlings einen durchschnitt- 
lichen Gehalt des Basenstickstoffes mit 25% annehmen, ergibt sich, daB 
die Gesamtmenge der Hexonbasen (der freien und der eiweißgebundenen) 
weder in Dunkel- noch in Lichtkulturen zu irgendwelcher Zeit die in den 
Samen präformierte Menge überschreitet. Diese sehr berechtigt erschei- 
nende, eher zu hoch greifende Annahme wiirde also die absolute und 
relative Anreicherung der Hexonbasen ohne jede sekundäre Neubildung, 
sondern einfach auf Grund eines geringeren Verbrauches bei der Eiweiß- 
regeneration erklären. Daraus ist ersichtlich, daB unsere Untersuchungen 
auf eine Erfassung der Gesamtbasen (der freien und der gebundenen) und 
auf einer Analyse der KeimlingseiweiBe zudrängen. 

Ich führe nun einen weiteren Versuch an, der zur selben Zeit wie der 
vorhergehende angestellt ist und einmal den Einfluß der Temperatur, 
das andere Mal die Stickstoffverteilung in älteren Keimlingen klären 
sollte: 


Zweiter Versuch: Lichtkeimlinge von Pinus nigra wie im ersten Versuch. 
Während der ersten 5 Wochen herrscht eine Temperatur von etwa 30° C, im Ver- 
lauf der nächsten 8 Wochen eine solche von etwa 18°. Die Beleuchtung ist normal. 
Die Analysen werden diesmal nach längeren Zeiträumen vorgenommen. Die Er- 
gebnisse sind zahlenmäßig in Tabelle3, kurvenmäßig für die ersten 6 Wochen in 
den Abb. 5 und 6 dargestellt. 


Wir betrachten zunächst die Veränderungen während der ersten 
6 Wochen (Abb. 5 und 6) und vergleichen sie mit denen des ersten Ver- 
suchs, der bei niedrigerer Temperatur lief. 

Die Proteolyse (Abb. 5) läuft bei höherer Temperatur schneller ab, 
sie erreicht auch niedere Eiweißwerte bzw. höhere Werte für den lös- 
lichen Stickstoff. Temperaturerhöhung bewirkt also relativ stärkeren 
Eiweißverbrauch; solche Keimlinge ähneln in ihrer Zusammensetzung 
mehr den Dunkelpflanzen. Doch gilt diese Analogie nur für die frühesten 
Stadien. Denn bereits nach der 2. Woche setzt eine intensive Eiweiß- 
synthese ein, der (bei guten Lichtverhältnissen) ein rasches Wachstum 
parallel geht, so daß in der 6. Woche im Eiweißgehalt kaum Unterschiede 
zwischen den verschieden warm gezogenen Pflanzen zu bemerken sind. 
In den Fraktionen des löslichen Stickstoffs prägt sich aber ein größerer 
Unterschied aus: Bei den 30°-Kulturen erreicht der Asparagin-N höhere 
Werte und kommt dem Basen-N sehr nahe, während der «-Amino-N 
kontinuierlich und stärker abnimmt als bei den 20°-Kulturen des ersten 
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Tabelle 3. N-Verteilung in Lichtkeimlingen von Pinus nigra. 
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Versuchsdauer in Wochen 
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3 3 7 9 u 13 
47,0 | 62,4 | 75,5 | 86,0 | 87,0 | 88,0 
53,0 | 37,6 | 24,6 | 14,0 | 13,0 | 120 

1,6 0,8 0,5 0,3 0,4 0,6 
19,1 | 11,3 5,2 1,5 0,7 0,7 
21,2 | 19,2 | 15,5 9,8 7,9 5,9 
13,8 | 12,8 | 10,3 6,7 5,5 4,0 

9,0 41 2,2 2,2 3,3 4,2 

30] 20] 20] 20] 30] 50 
36,0 | 30,0 | 21,0 | 11,0 5,0 6,0 
40,0 | 51,0 | 63,0 | 70,0 | 61,0 | 49,0 
26,0 | 34,0 | 42,0 | 48,0 | 42,0 | 33,0 
17,0 | 11,0 9,0 | 16,0 | 25,0 | 35,0 

60r 
50 
: 
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Abb. 6. 


Abb. 5 u. 6 (Vers. 2, Tab. 3): Eiweißumsatz in Lichtkulturen von Pinus nigra (30° C). 


Versuches. Deutlicher werden diese Verhältnisse in Abb. 6, die die Er- 


gebnisse auf den löslichen Stickstoff (= 100) bezogen zur Darstellung 
bringt. Zur Zeit stärksten Eiweißabbaues (2. Woche des zweiten Ver- 
suches und 3. Woche des ersten) zeigt der Basenstickstoff einen relativ 
geringeren Gehalt, der Asparagin-N einen beträchtlich höheren bei den 
warm aufgezogenen Keimlingen. Die fortschreitende Eiweißregeneration 
führt zu einem außerordentlich raschen Verbrauch der Aminosäuren; 
Amide und Basen nehmen absolut genommen viel langsamer ab als 
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in den 20°-Kulturen, relativ genommen nehmen die Basen aber ge- 
waltig zu. 

Auch hier könnte der parallele Verlauf und die Annäherung der 
Basen- und Asparaginkurve (Abb. 5) als Ausdruck einer physiologischen 
Verwandtschaft ausgedeutet werden. Aber ich habe oben schon darauf 
verwiesen, daB wegen des relativ geringeren Asparagingehaltes der 
Samenproteine so übereinstimmende Mengen im Keimling doch ent- 
weder nur auf eine sekundäre Synthese des Säureamides oder einen Ver- 
brauch der Basen zurückgeführt werden können, also auf eine verschie- 
dene Reaktionsweise dieser beiden Körper. Gerade weil die erhöhte 
Temperatur den Basenumsatz (absolut) nur wenig beeinflußt, den Amid- 
stoffwechsel aber sehr in der Richtung einer größeren Anreicherung, ver- 
mute ich, daß die Amide sekundär entstehen und zwar im V organg einer Am- 
moniakentgiftung, und die Basen nicht. Denn die Temperatursteigerung 
befördert alle jene Umsetzungen, bei denen aus den Spaltprodukten der 
Eiweiße auf oxydativem Wege Ammoniak entsteht. 

Und diese Ansicht, daß die Basen anderen physiologischen Charakters 
sind als das Asparagin, wird gestützt durch die Tatsache, daß im weiteren 
Verlauf der Keimlingsentwicklung immer stärker eine relative Basen- 
vermehrung (Abb. 3) in Erscheinung tritt, in einer Zeit also, wo die- 
jenigen sekundären Vorgänge, die eine Entstehung intermediären Am- 
moniaks oder seine Entgiftung bewirken, längst zurücktreten. So bleibt 
nur die Möglichkeit, die Ursache der Anreicherung der Hexonbasen in 
einem geringeren Verbrauch oder Nichtverbrauch zu vermuten, wofür 
auch der Befund spricht, daß bei den im vorliegenden Versuch verwen- 
deten N-Hungerkeimlingen in höherem Alter allmählich der Basen-N 
(relativ) abnimmt (von 70 auf 49%), während der a-Amino-N ansteigt 
von 9 auf 35%. 

Dieser merkwürdige Befund bedarf noch eingehenderer Erörterung. 
Frühere Untersuchungen (1926, 1928) haben mir gezeigt, daß es nicht 
möglich ist, den Gehalt eines Pflanzenteiles an Aminosäuren unter ein 
Minimum herabzudrücken. Bei stickstoffreichen Pflanzenteilen schien der 
Gehalt wesentlich beeinflußt zu sein vom Eiweißgehalt schlechthin, bei 
N-Hungerkulturen vom Frischgewicht oder — wie wir mit einiger Ein- 
schränkung vielleicht sagen können — vom Plasmaeiweißgehalt. 

Die Samen der Coniferen haben offenbar einen sehr großen Stickstoff- 
vorrat, der für ein langes Wachstum in N-freiem Boden ausreicht (ich habe 
3 Jahre hinurch Schwarzkiefern, Pinien und andere Coniferen in praktisch 
N-freiem Sande gezogen und ansehnliche Pflänzchen erhalten, die aller- 
dings sehr stickstoffarm waren). Wenn nun in N-Hungerkulturen zu- 
nächst einmal das überhaupt ertragbare Minimum des Gehaltes an «- 
Aminosäuren erreicht ist, (7. Woche? mit 2,2%), darf ein weiteres Wachs- 

tum, eine weitere Eiweißbildung nicht auf Kosten dieser Stoffe vor sich 
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gehen, d. h. aber, die Säureamide müssen verbraucht werden. Diese 
Amide sind ja unspezifische Vorratsstoffe für den N-Stoffwechsel bei den 
meisten höheren Pflanzen. Und daß sie sich bei den Coniferen ganz ähn- 
lich verhalten, spricht doch für ‘ihre gleiche physiologische Funktion. 
Nach Verbrauch der Amide werden auch die Basen stärker angegriffen, 
die absolut genommen wohl schon ziemlich vermindert erscheinen 
(9. Woche), relativ aber das Maximum ihres Gehaltes erreichen (70%). 
Und nun findet bei einem weiteren Wachstum, das also eine Erhöhung 
des absoluten Aminosäurengehaltes erfordert, auch eine Senkung des rela- 
tiven Basengehaltes statt. 

All das deutet doch nur darauf hin, daß die Basen, insbesondere das 
Arginin, im Stoffwechsel der Coniferen nicht dieselbe Bedeutung haben 
wie das Asparagin : sie werden weder bei starkem oxydativen Eiweißabbau 
bevorzugt gebildet, noch geben sie leicht ihren Stickstoff preis, wenn er 
zur Unterhaltung einer weiteren Eiweißsynthese gebraucht wird. Sie 
scheinen also weder Ammoniakentgifter noch unspezifische Reserven des 
N-Stoffwechsels zu sein!. — Doch reichen diese beiden Versuche noch nicht 
aus, um völlige Klarheit zu schaffen. Ähnliches Material kann im übrigen 
noch beigefügt werden. 

So zeigt ein anderer Versuch an Pinus nigra (Anhang, dritter Ver- 
such), daß im Licht aufgewachsene Keimlinge beim Verdunkeln ihren 
Asparagin-N relativ mehr vermehren als ihren Basen-N, daß aber die 
Asparaginvermehrung dann gebremst erscheint, wenn infolge langer Ver- 
dunkelung der Ammoniakgehalt sich wesentlich vermehrt: Der Betriebs- 
stoffvorrat ist soweit aufgebraucht, daß zur Entgiftung des Ammoniaks 
keine Kohlenstoffketten mehr zur Verfügung stehen. 

Ganz wie Pinus nigra verhält sich Pinus Pinea, mit der ich viel ge- 
arbeitet habe. Ein Serienversuch ist kurvenmäßig bereits in einer vor- 
läufigen Mitteilung (1927) zur Darstellung gebracht worden. Diese Dia- 
gramme ähneln sehr den oben gebrachten Darstellungen 1 und 2, nur daß 
die Piniensämlinge auch im Dunkeln nach der starken Proteolyse zunächst 
noch einmal ein Überwiegen der Synthese aufweisen, bevor der oxy- 
dative Abbau überwiegt. Dieser Vorgang, der durch Temperatur leicht 
beeinflußbar erscheint, ist nichts grundsätzlich anderes, sondern sagt nur, 
daß Pinus Pinea bei den verwendeten Temperaturen ihren relativ größe- 
ren Vorrat an Betriebsstoffen später aufbraucht als Pinus nigra. Theo- 
retisch muß sich eine ähnliche Kurve auch bei der Schwarzkiefer repro- 

1 Doch ähneln sie auch nicht den einfachen Aminosäuren, denn sie werden 
schwer oder gar nicht oxydativ desaminiert. Da möchte ich darauf hinweisen, 
daß nach der eingangs erörterten Theorie der NH,-Entgiftung eine Desaminierung 
des Arginins und die Unschädlichmachung des dabei entstehenden Ammoniaks 
durch Asparaginbildung geradezu als unzweckmäßig bezeichnet werden muß; denn 
das verhältnismäßig kohlenstoffarme Argininmolekül „entgiftet‘‘ zweifellos den 
Stickstoff in sparsamerer Weise als die höheren Amide es tun. 
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duzieren lassen, wenn wir experimentell das Verhältnis von Proteolyse 
zu Synthese zugunsten der letzteren verschieben. 

Weiterhin: berichte ich im Anhang noch über einen Versuch (vierter 
Versuch Tabelle 5) an Pinus Pinea, bei dem im Licht gezogene Keim- 
linge 14 Tage lang teils verdunkelt, teils normal belichtet kultiviert wur- 
den. Die verdunkelten zeigten einen starken Anstieg des Asparagin-N 
(absolut und relativ), während der Basen-N in beiden Portionen nur ge- 
ringe relative Veränderungen gegenüber dem Anfangswert erreichte. 

Ich fasse nun die bisher erhaltenen Ergebnisse zusammen: 

1. Pinus nigra und Pinus Pinea zeigen in belichteten und verdunkel- 
ten Keimlingen eine relative Anreicherung an Basen und an Asparagin, 
und zwar in verdunkelten in erhöhtem Maße. Beide Stoffe werden bei 
C-Hunger nicht oder schwer desaminiert. 

2. Doch wird das Basen-Asparaginverhältnis bei allen Vorgängen, die 
die oxydative Aufspaltung der Eiweiße begünstigen, mehr zugunsten des 
Asparagins verändert 


3. Die Anreicherung des Asparagins kann nicht durch eine nur pri- 
märe Entstehung dieses Körpers erklärt werden, während die Annahme 
einer sekundären Entstehung der Basen zwar zur Ausdeutung der Ergeb- 
nisse nicht notwendig ist, aber auch nichts eindeutig gegen den Ablauf 
eines solchen Vorganges spricht. 

4. In N-Hungerkulturen verhält sich das Asparagin wie bei anderen 
Pflanzen als typischer, unspezifischer Reservestoff des N-Stoffwechsels, 
dessen Stickstoff leicht für Synthesen verfügbar ist, während die Basen 
sehr schwer abgebaut werden und so den Charakter spezifischer Speicher- 
stoffe tragen. 


Doch können diese Ergebnisse nicht schematisch auf alle Nadelhölzer 
angewandt werden; vielmehr geben die Untersuchungen an Picea excelsa 
und Pinus Thunbergii ein anderes Bild und bedeuten eine Verwickelung 
der Verhältnisse. Das soll an folgendem Beispiel klar gemacht werden: 


Fünfter Versuch: Wie bei dem ersten Versuch werden eine große Zahl von 
Samen (35000) von Picea excelsa ausgesät und teils im Tageslicht, teils im Dunkeln 
bei etwa 18° C aufgezogen. In regelmäßigen Abständen von 7 Tagen werden die 
Keimlinge analysiert, bis in der siebenten Woche die verdunkelten Keimlinge so 
ernste Schädigungen zeigen, daß der Versuch abgebrochen werden muß. Zur 
Analyse meist etwa 200 Sämlinge, die etwa 500 mg Gesamtstickstoff 
enthalten. Die Ergebnisse sind in der Tabelle 6 zahlenmäßig, in den Abb. 7—10 


kurvenmäßig dargestellt. 


Bei den Lichtkulturen (Abb. 7 und 9) fällt zunächst auf, daß der Ge- 
samtstoffwechsel, an der Proteolyse gemessen, wesentlich langsamer ab- 
läuft als bei Pinus nigra. Arginin und Basen zeigen wiederum ein über- 
einstimmendes Verhalten. 
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wird zur Eiweißsynthese verbraucht, die durch die Kohlensäureassi- 
milation und die dadurch bewirkte Anreicherung von Kohlehydraten er- 
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Abb. 7—10 (5. Versuch, Tab. 6): Eiweißumsatz in belichteten (7 u. 9) und verdunkelten (8 u. 10) 
Keimlingen von Picea excelsa. 

môglicht ist. DaB nun in diesem Zeitraum auch der Basengehalt stark 

abnimmt, daB es also bei Picea in Lichtkulturen nicht zu einer linger an- 

dauernden Argininanreicherung kommt, ist das Neuartige, und ich sehe 
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zwei Möglichkeiten einer Erklärung: die Basen werden entweder abge- 
baut und ihr Stickstoff der Eiweißsynthese dienstbar gemacht, oder sie 
werden als solche zur Eiweißbildung verwendet und zwar in verhältnis- 
mäßig größerem Maße als die Aminosäuren. Dann müßten wir in Licht- 
kulturen zwei Arten der Proteinregeneration nachweisen können: einmal 
die der Plasmaeiweiße und ähnlicher Körper, die relativ ärmer an Basen-N 
sind als die Sameneiweiße. Wenn dieser Vorgang überwiegt, müßte er zu 
einer relativen Anreicherung der Basen führen und zu einem schnelleren 
Verbrauch der Aminosäuren. Es müßte sich also ein Kurvenverlauf er- 
geben, wie wir ihn in Abb. 9 für die die 1.—3. Woche finden. Die zweite 
Art der Proteinsynthese müßte charakterisiert sein durch die Bildung 
basenreicher Eiweiße, die den Sameneiweißen ähnlich sind, und das Vor- 
herrschen dieses Vorganges müßte zu einem schnelleren Verbrauch der 
Hexonbasen führen und zur relativen Anreicherung der Aminosäuren. 
Ein einem solchen Prozeß entsprechendes Kurvenbild finden wir in 
Abb. 9 für die 4.—7. Woche. 

Bevor ich die weitere Klärung dieser Fragen durch das Experiment 
zu bringen versuche, sei noch auf die Dunkelkulturen hingewiesen 
(Abb. 8 und 10). Die Fichte unterscheidet sich bei den verwendeten 
Temperaturen von Pinus nigra dadurch, daß sie einen verhältnismäßig 
größeren Vorrat an Betriebsstoffen besitzt. Die Verdunkelung vermag in 
den ersten 5 Wochen noch keine solche Steigerung der Proteolyse zu be- 
wirken, daß der immer währende Vorgang der Regeneration ganz verdeckt 
wird: Die Eiweißkurve steigt in der 5. Woche (Abb. 8) nochmals an. Auf 
ein ähnliches Verhalten bei Pinus Pinea habe ich früher (1927) hinge- 
wiesen. Aber sonst zeigen die Dunkelkulturen von Fichte und Schwarz- 
kiefer eine große Übereinstimmung: relative Anreicherung der Basen 
(Abb. 10) und spätere Verminderung ihres Gehaltes ; fortgesetztes Steigen 
der Asparaginkurve bis zur 7. Woche, in der eine relative aber nicht abso- 
lute Verminderung des Asparagins bemerkbar wird. Und diesem Fallen 
der Asparaginkurve entspricht wiederum das Steigen der Ammoniak- 
kurve, das mit dem Absterben der Keimlinge zusammenfällt: der Mangel 
an Betriebsstoffen und Eiweißen, vielleicht auch die Anreicherung des 
Ammoniaks, das aus Mangel an Kohlenstoffketten nicht mehr entgiftet 
werden kann, bewirken die ernste Schädigung. 

In den Stadien, die durch das Vorherrschen einer oxydativen Aufspal- 
tung der Eiweiße charakterisiert sind, (nach der 4.—5. Woche) zeigen die 
Säureamide also eine viel größere Zunahme als die Basen: Asparagin 
steigert seinen relativen Gehalt von 17 auf 51, d. h. um 200%, das Arginin 
von 22 auf 27, d. h. um rund 25%. Das äußerliche Bild des Kurvenver- 
laufes kann leicht über diese Tatsachen hinwegtäuschen. Als Erklärungs- 
möglichkeiten sehe ich folgende: Die Säureamide können nur durch 
sekundäre Bildung in solcher Menge angereichert werden; denn selbst 
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wenn die im Keimling neugebildeten EiweiBmolekiile überhaupt keine 
Asparaginbausteine aufweisen würden (was völlig unwahrscheinlich ist), 
würde sich der hohe absolute Asparagingehalt nicht aus einer einfachen 
hydrolytischen Aufspaltung der Sameneiweiße errechnen lassen. 

Die Anreicherung der Basen in den ersten Wochen kann bewirkt sein 
durch Nichtverbrauch oder Neubildung, ihre Verminderung in den letz- 
ten Wochen durch eine Desaminierung oder eine direkte Verwendung zur 
Eiweißsynthese. 

Wenn also auch dieser Versuch nicht gegen die Ansicht spricht, daß 
Basen sekundär entstehen, so sprechen sie doch mindestens ebenso sehr da- 
für, daß sie primärer Natur sind. 

Ähnliche Versuche habe ich mit dem gleichen Erfolg wiederholt. So 
teile ich im Anhang (sechster Versuch) ein Experiment mit 3 Wochen 
alten Keimlingen von Picea excelsa mit, die unter anderen 14 bzw. 20 Tage 
verdunkelt wurden (Tabelle 7, 3. und 4. Vertikalspalte). Dabei nimmt der 
Asparagin-N gegenüber den Kontrollkulturen (1. Vertikalreihe) betracht- 
lich zu, der Basen-N ein wenig ab; ganz ähnlich verhalten sich auch die 
relativen Veränderungen. Oxydativer Eiweißabbau reichert also nur die 
Säureamide an, nicht die Basen; woraus ich nur schließen kann, daß ihr 
verhältnismäßig hoher Gehalt nicht auf eine sekundäre Neubildung aus 
Ammoniak zurückgeführt werden kann. 

Nun ist wichtig, daß sich Pinus Thunbergii (siebenter Versuch, 
Tabelle 8, Anhang) ganz ähnlich verhält wie Picea excelsa. Auch hier 
finde ich in Lichtkulturen nicht die dauernde Anreicherung der Basen. 
Und das Verhalten in Dunkelkulturen stimmt ebenfalls sowohl mit Picea 
als auch mit den früher abgehandelten Formen überein: Oxydativer Ei- 
weißabbau bewirkt eine wesentliche absolute und relative Vermehrung 
des Asparagin-N und bei langem Lichtentzug auch die des Ammoniaks, 
während die Basen nur absolut vermehrt erscheinen, was wohl leicht 
auf die fortschreitende Proteolyse zurückgeführt werden kann. Ich fasse 
die Ergebnisse dieser Untersuchung zusammen: 

1. Picea excelsa und Pinus Thunbergii unterscheiden sich von Pinus 
nigra und Pinus Pinea durch das schnelle Absinken des Basengehaltes 
in belichteten Keimlingen. 

2. In allen anderen wesentlichen, hier untersuchten Eigenschaften 
stimmen diese vier Arten überein, besonders in der relativen Anreiche- 
rung des Asparagin-N in jungen Lichtkeimlingen und in Dunkelkeim- 
lingen, die größer ist als die des Basenstickstoffs, der bei langwährendem 
oxydativen Eiweißabbau an Menge sogar abnimmt. 


b) Untersuchungen an alten Keimlingen und an Laubtrieben. 
Ich hatte oben gezeigt, daß selbst Schwarzkiefer und Pinie, die in 
Lichtkulturen Basenstickstoff relativ anreicherten, in älteren Keim- 
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lingen diese Anreicherung vermissen lassen und namentlich in N-Hunger- 
kulturen eine Stickstoffverteilung aufweisen, die sehr an die anderer 
höherer Pflanzen erinnert. So finden wir auch in den folgenden Ver- 
suchen, daß der Basenstickstoff bei älteren Keimlingen nie mehr als 
30 Hundertteile des löslichen Stickstoffs ausmacht, bei Pinus Thun- 
bergii sinkt er sogar wesentlich unter diese Grenze. Das nur zur Ein- 
führung. Mehr interessieren die relativen Veränderungen in verdunkel- 
ten, älteren Pflanzen. Vorausschicken möchte ich, daß solche Versuche 
durch den geringen Gehalt an löslichem Stickstoff und das harte, schwer 
zerreibbare Versuchsmaterial erschwert sind und nicht die Genauigkeit 
besitzen können, wie die bisher mitgeteilten. 

Achter Versuch (Tabelle 9): 10 Monate alte Fichtenpflänzchen, die in Früh- 
beeten überwinterten, werden am 30. Januar 1927 für 8 Tage ins Versuchsgewächs- 
haus gestellt und dann auf zwei Portionen verteilt. Von jeder wurde die Hälfte der 
Keimlinge sofort (Kontrollportionen) analysiert, die übrigen Keimlinge wurden 
23 bzw. 36 Tage bei 15° C verdunkelt. Die Ergebnisse sind in Tabelle 9 mitgeteilt. 


Tabelle 9. Proteolyse in verdunkelten, alten Fichtenkeimlingen. 











Picea excelsa (1 jährig) nn: am + Pr u: : am „a Dr 
Eiweis-N. . 93,2 83,5 92,4 77,4 
löslicher H. 6,8 16,5 7,6 22,6 
, NH,N.... (0,9) 1,4 (0,7) 1,7 
a oe Asperegin-N 0,7 41 0,7 62 
Basen-N . . 1,5 3,5 23 48 
Arginin-N . _ 1,6 — 3,2 
Rest-N. . . 3,7 7,5 4,0 9,9 
NH,-N. . . (13) 9 (9) 8 
in % des |Asparagin-N 10 25 9 27 
lôslich. N |Basen-N . . 22 21 26 21 
Rest-N. . . 55 45 50 44 














Der vorstehenden Tabelle entnehmen wir, daB trotz der lang an- 
dauernden Verdunkelung ein nur geringfügiger EiweiBabbau eintritt. 
Alle von mir untersuchten Nadelhölzer vermögen infolge sehr sparsamen 
Haushaltes außerordentlich lange Zeit (mehrere Monate) im Dunkeln zu 
leben, ohne ihre Lebensfähigkeit einzubüßen. Offenbar haben wir in der 
geringen Proteolyse eine der Hauptursachen zu sehen, die natürlich nicht 
primärer Natur ist. Diese geringe Proteolyse macht aber die Unter- 
suchungen sehr schwierig und zeitraubend und erfordert außerordentlich 
große Mengen Versuchsmaterial. — In Hundertteilen des löslichen Stick- 
stoffs ausgedrückt vermehren die Säureamide (das Asparagin) wesentlich 
ihren Gehalt, während die Hexonbasen höchstens eine geringe Abnahme 
zeigen. Damit ähneln aber ältere Fichtenkeimlinge vielen anderen höhe- 
ren Pflanzen: sie verhalten sich wie typische Amidpflanzen. 
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Ganz ähnliche Verhältnisse finden wir auch an einem weiteren Ver- 
such an einjäbrigen Fichtenkeimlingen, den ich im Anhang mitteile 
(neunter Versuch, Tabelle 10). Eine 20tägige Verdunkelung veränderte 
in diesem Fall den relativen Gehalt an Ammoniak um + 40%, an Aspara- 
gin um + 27%, an Basen — 13%. 

Zehnter Versuch (Tabelle 11): 10 Monate alte Keimlinge von Pinus Thun- 
bergii, die den Winter in Frühbeeten verbracht hatten, wurden im Marz zunächst 
während einiger Tage an das Klima des Versuchsgewächshauses gewöhnt, dann 

teils sofort analysiert, teils 

Tabelle 11. Proteolyse in verdunkelten alten 39 Tage bei 25° C verdun- 

Keimlingen von Pinus Thunbergii. kelt. Tabelle 11 enthält die 














ah “ 39 Tage Ergebnisse. 

opus Der Eiweißabbau 
EiweißN . . 91,7 82,6 ist auch in diesen N- 
lôslicher N . 8,3 17,4 Hungerkulturen auBer- 
in % des } NHN . . .| 0,2 2,8 ordentlich gering trotz 
Gesamt-N | Asparagin-N. 2,1 5,2 der hohen Temperatur. 
Basen-N . . 1,3 3,0 Ubereinstimmend mit 
Ret-N... 4,7 6,4 Picea excelsa zeigt auch 
NH,N... 2 16 Pinus Thunbergii die 
in % des } Asparagin-N . 25 2 Eigenschaften einer ty- 
löslich. N | Basen-N . . 16 : 17 pischen Amidpflanze : 

Rest-N . . . 57 37 d d 
enn der unter dem 


Einfluß außerordentlich langer Verdunkelung einsetzende oxydative Ei- 
weißabbau bewirkt nur die Vermehrung des Asparagins und des Ammo- 
niaks (Kohlehydratmangel!), nicht aber die der Hexonbasen. So deutet 
auch hier deren Verhalten darauf hin, daß sie nicht als Entgifter von 
Ammoniak dienen, und daß sie nicht im Dunkeln sekundär angereichert 
werden. 

Solche einjährige Keimlinge bzw. ihre Nadeln müssen natürlich schon 
als ausgewachsene Pflanzenteile betrachtet werden. Trotzdem war es 
erwünscht, noch einen Versuch mit Nadeln älterer Bäume anzustellen. 

Elfter Versuch (Tabelle 12, Abb. 11 und 12): Von jungen, diesjährigen Zwei- 
gen von Abies Nordmanniana wurden die Nadeln geschnitten und auf drei gleiche 
Portionen von je 150 g Frischgewicht verteilt (Gesamt-N = 680 mg, bzw. 692 mg. 
bzw. 677 mg). Die erste Portion wurde sofort analysiert, die anderen im Dunkeln 
auf paraffinierten Drahtnetzen in Feuchtigkeit gesättigter Atmosphäre bei 20° C 
aufbewahrt. Analysen nach 12 bzw. 20 Tagen. Länger konnte das Experiment 
nicht ausgedehnt werden, da die Nadeln vermutlich infolge ihrer geringen At- 
mungsintensität Pilzbefall aufwiesen. Die Ergebnisse sind zahlenmäßig in Ta- 
belle 12 und kurvenmäßig in Abb. 11 und 12 dargestellt. 

Infolge der Verdunkelung und des so bewirkten Mangels an Atmungs- 
material setzt Proteolyse ein, der das Ansteigen der Kurve des löslichen 
Stickstoffes entspricht (Abb. 11). Doch geht der Eiweißabbau, verglichen 
mit anderen höheren Pflanzen (MoTHEs 1926), sehr langsam vor sich: 
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Tabelle 12. Proteolyse in verdunkelten Nadeln der Nordmannstanne. 








Abies Nordmanniana Kontrolle 12 Tage dunkel | 20 Tage dunkel 
Eiweiß-N . 93,5 88,5 80,5 
lôslicher N . 6,5 115 19,5 

in % des } NH,-N. . . Spur 0,7 2,0 
Gesamt-N | Asparagin-N 0,8 3,7 7,1 
Basen-N . . 1,3 2,6 4,1 
a-Amino-N 3,4 3,5 4,6 
NH,-N. .. 9,0 6,1 10,2 
in % des } Asparagin-N 12,3 32,1 36,4 
lôslich. N | Basen-N . . 20,0 22,6 210 
«-Amino-N 52,0 30,4 23,6 











er beträgt in den ersten 12 Tagen nur etwa 5,5%, steigt dann allerdings 
etwas an. Alle löslichen Stickstoffverbindungen nehmen absolut an 
Menge zu, doch laufen die Kurven keineswegs parallel, sie überschneiden 
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Abb. 11. Abb. 12. 
Abb. 11 u. 12 (11. Versuch, Tab. 12): Proteolyse in verdunkelten Nadeln von Abies Nordmanniana. 
sich sogar. Abb. 12 zeigt nun, daß die «-Aminosäuren (relativ) ab- 
nehmen ; auf ihre Kosten reichert sich das Asparagin an; auch die Kurve 
des Ammoniaks steigt erheblich. Nur die Basen verändern ihr Verhält- 
nis zum löslichen Stickstoff nicht. 

So kann ich auch diesen Versuch nur in der Weise deuten, daß die Coniferen 
Amidpflanzen sind, und daß die Basen primären Ursprungs sind, jedenfalls 
eine andere Funktion als die der Entgiftung von Ammoniak besitzen. 

3. Die Umsetzungen im narkotisierten Keimling. 
Bei den früheren Untersuchungen über das Amidproblem haben Nar- 


koseversuche eine entscheidende Rolle gespielt (vgl. Mor#zs 1926). Von 
Planta Bd. 7. 41 
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der Tatsache ausgehend, daB eine Narkose von bestimmter Stärke die 
hydrolytischen und oxydativen Vorgänge nur wenig, die synthetischen 
völlig hemmt (CL. BERNARD 1878), konnte durch Behandlung mit Chloro- 
formdämpfen die sekundäre Bildung des Asparagins ganz verhindert wer- 
den, und an seiner Stelle trat Ammoniak in erheblichen Mengen auf. Für 
die hier zu behandelnden Fragen kann dem Narkoseversuch aber nur 

ine begrenzte Bedeutung zugesprochen werden. Das wird an folgendem 
Beispiel klar: 

Zwölfter Versuch (Tabelle 13): Junge, 2 Wochen alte Keimlinge von Picea 
excelsa werden zu einem Teil am 17. III. 1927 analysiert, zu einem anderen werden 
sie verdunkelt, eine dritte Portion wird im Dunkeln der Narkose ausgesetzt. Als 
Narkotikum dient Chloroform (0,1 g im Liter Luft). Versuchsdauer 8 Tage, 
Temperatur 25°; N-Gehalt von 1000 Keimlingen 270—280 mg. Die Tabelle 13 
enthält die Ergebnisse. 

Tabelle 13. Proteolyse in narkotisierten und verdunkelten Fichtenkeimlingen. 





Picea excelsa (jung) Versuchsbeginn | 8 Tage Narkose | 8 Tage dunkel 














Eiweiß-N . 77,0 57,6 60,0 
löslicherN . 23,0 42,4 40,0 
‘ NH,N... 1,3 4,8 3,3 
in % des} asnaragin-N 3,5 4,7 7,2 
Gesamt-N} Bason-N . . 13,5 18,4 18,5 
Arginin-N . 10,0 12,0 13,0 
Rest-N .. 4,7 14,5 11,0 
NE,-N. . . 6 1 8 
in % des | Asparagin-N 15 11 18 
löslich. N | Basen-N . . 59 43 46 
Rest-N . . 20 35 28 
lôslicher N. 19,4 17,0 
NH,-N. . . 3,5 2,0 
ge pe Asparagin-N 1,2 3,7 
Basen-N . . 4,9 5,0 
Rest-N .. 9,8 5,3 
lôslicher N. (100) 100 100 
prozentuale | NH,-N. . . (6) 18 12 
des meuge | Asparagin-N (15) 6 22 
bildeten N | Basen-N . . (59) 25 29 
Rest-N .. (20) 51 31 











Der ersten (obersten) Abteilung dieser Tabelle entnehmen wir, daB 
im Dunkel- und im Narkoseversuch eine Proteolyse stattfindet. Der 
Basenstickstoff nimmt in beiden gleichmäßig zu, der Asparagin-N aber 
stärker in der Dunkelkultur, Ammoniak und a-Aminosiuren in den 
narkotisierten Keimlingen. Deutlicher werden diese Verhältnisse, wenn 
wir die relativen Veränderungen in Hundertteilen des löslichen Stick- 
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stoffs berechnen. Da zeigt sich in beiden Portionen eine Verschiebung 
zugunsten des Rest-N (der Aminosäuren), und die Dunkelkultur bildet 
relativ mehr Basen und Asparagin als die Narkosekultur, die sich durch 
hohen Ammoniakgehalt auszeichnet. Wicbtiger ist aber eine Berechnung 
der relativen Veränderungen in Hundertteilen des neugebildeten lös- 
lichen Stickstoffs (vierte Abteilung). Da zeigt sich, daB die Zusammen- 
setzung des neu entstandenen Stickstoffs eine ganz andere ist als die des 
zu Beginn des Versuchs vorhandenen. Sowohl in der Dunkel- als auch in 
der Narkosekultur fallt der niedrige Basengehalt auf. Die narkotisierten 
Keimlinge unterscheiden sich jedoch von den verdunkelten durch ge- 
ringen Asparagin- und hohen Ammoniakgehalt. 

Eine Beurteilung dieser Ergebnisse wäre nun leicht, wenn im Nar- 
koseversuch nur diejenigen synthetischen Vorgänge gehemmt wären, die 
unmittelbar zu einer Anreicherung des Asparagins oder Arginins führen 
könnten. Es werden aber auch die gehemmt, die durch eine Bildung neu- 
artiger Eiweiße indirekt eine Verschiebung unter den Fraktionen des lös- 
lichen Stickstoffes bewirken. Zwischen diesen beiden Vorgängen zu 
trennen, erscheint nun sehr schwierig. Einfach liegen die Verhältnisse 
nur bei den Säureamiden. Ihre Anreicherung im Dunkelversuch und ihre 
gehemmte Bildung unter dem Einfluß des Chloroforms ist wieder ein deut- 
licher Hinweis darauf, daß eine bedeutende Vermehrung des Asparagin- 
gehaltes durch eine sekundäre Synthese bewirkt wird, die eben im Nar- 
koseversuch unterbleibt. Und daß dieser verringerten Asparaginbildung 
ein gesteigertes Ammoniakvorkommen parallel geht, weist mit großer 
Deutlichkeit darauf hin, daß unter normalen Bedingungen dieses Am- 
moniak in Asparagin verwandelt wird. Im ganzen muß man den Ein- 
druck gewinnen, daß der oxydative Proteinabbau in den narkotisierten 
Keimlingen nicht den der verdunkelten erreicht; mindestens ist die 
hydrolytische Aufspaltung unter dem Einfluß des Chloroforms stärker 
als die Weiterzertrümmerung der Spaltlinge; denn die Anreicherung der 
Aminosäuren ist wohl kaum einer anderen Erklärung zugänglich. 

Schwierigkeiten bereitet nun wiederum die Ausdeutung der Ver- 
änderungen in der Basenfraktion. In beiden Versuchsportionen fällt ihr 
geringer Anteil an dem neugebildeten löslichen Stickstoff auf (vierte Ab- 
teilung der Tabelle 13). Die mobilisierten Eiweiße müssen also relativ 
arm an basischen Aminosäuren sein, ärmer jedenfalls als die Samen- 
eiweiße. Das hieße aber, daß die neu gebildeten Keimlingseiweiße relativ 
mehr Mono-Aminosäuren enthalten als die Sameneiweiße. Eine solche 
Annahme würde durch die gefundenen Zahlen gestützt: Im Dunkel- 
versuch, in dem ein weiteres Wachstum, also eine Bildung basenarmer 
Eiweiße neben der Proteolyse läuft, ist die Verminderung des Basen-N 
nicht so groß wie im Narkoseversuch, in dem also jegliche Synthese ge- 
hemmt ist, damit aber auch der bevorzugte Nichtverbrauch der Basen! 

41* 
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Im Dunkeln sinkt der Basengehalt auf 46 herab, in der Narkose aber 
auf 43. 

Ich komme unten nochmals in anderem Zusam menhang auf die Nar- 
koseversuche zurück und bringe auch im folgenden Abschnitt ein Bei- 
spiel. Ich halte es für berechtigt, aus diesem Versuch zu schließen, daß 
die Coniferen Säureamidpflanzen sind: Die verhinderte Entgiftung des Am- 
moniaks führte zu seiner Anreicherung und zu einer relativen Verarmung 
an Asparagin. Der Basenumsatz wird von solchen experimentellen Ein- 

4. Der Stoffumsatz unter Sauerstoffausschluf . 

Ich zeigte, daß in narkotisierten Keimlingen relativ viel Ammoniak 
gebildet wird. Dieses Endprodukt des N-Umsatzes wird durch die Ver- 
hinderung neuer Synthesen faßbar. Nun füge ich einen Versuch an, der 
Aufklärung darüber bringt, ob dieses Ammoniak einer hydrolytischen 
oder einer oxydativen Aufspaltung der Aminosäuren seine Existenz ver- 
dankt. Ich habe früher eingehender diese verschiedenen Möglichkeiten 
dargelegt (1926). Deshalb will ich mich hier kurz fassen. 

Dreizehnter Versuch (Tabelle 14): Eine größere Zahl vierzehntägiger Keim- 
linge von Pinus nigra wird auf vier Portionen verteilt. Die eine wird sofort analy- 
sirt; die zweite wird narkotisiert wie oben beschrieben; die dritte im Dunkeln 
in Ok-freier Atmosphäre aufbewahrt; die vierte wird verdunkelt. Der Versuch 
läuft 7 Tage bei 25° C. Die Tabelle 14 enthält die Ergebnisse. 


In den Keimlingen der drei verschiedenen Portionen geht ein Eiweiß- 
abbau vor sich, der seiner Intensität nach nur unwesentliche Unter- 
schiede aufweist. Seiner Qualität nach liegt aber eine Differenzierung 
vor. In der Narkose tritt wiederum eine Steigerung des Ammoniakge- 
haltes auf, während das Asparagin sich nur unbedeutend anreichert, und 
die Anaörobiose bewirkt weder eine Steigerung des Asparagingehaltes 
noch des Ammoniaks. Das entspricht wiederum ganz den Befunden an 
früher untersuchten Säureamidpflanzen: Unter O,-AusschluB bilden 
die Pflanzen nur geringe Mengen von Ammoniak, woraus wir schließen, 
daß intermediär gebildetes Ammoniak einer Eiweiß- (Aminosäuren) - 
Atmung seine Entstehung verdankt. Die durch den Mangel an Sauerstoff 
gehemmte Atmung hindert folglich auch die sekundäre Bildung des 
Asparagins, die ja nur dann vor sich gehen kann, wenn Ammoniak im 
Stoffwechsel entsteht. 

Deutlich werden diese Veränderungen, wenn wir die Zunahme der 
einzelnen Fraktionen berechnen in Hundertteilen des gesamten neuge- 
bildeten löslichen Stickstoffes. Natürlich gibt diese Berechnung nur bei 
dem Narkoseversuch ein treues Bild der primären, eiweißspaltenden Vor- 
gänge. Der dritten Abteilung der Tabelle 14 entnehmen wir, daß die 
Keimlinge unter dem Einfluß der Narkose und des Sauerstoffmangels an 
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Tabelle 14. Die Proteolyse in Schwarzkiefernkeimlinge unter dem Einflu8 der 
Narkose und der Anaérobiose. 


























Pinus nigra Versuchsbeginn Narkose Anaérobiose Dunkel 
EiweiB-N . 59,3 47,1 50,2 49,3 

lôslicher N . 40,7 52,9 49,8 50,7 

des } NH,-N. . . 1,6 3,8 2,1 2,1 
Gesamt-N | Asparagin-N 10,2 11,2 11,3 13,2 
Basen-N . . 17,5 20,7 21,0 21,1 
«-Amino-N 6,9 11,7 10,7 9,1 
NH,N... 40 ~ 7,2 4,3 4,1 

in % des | Asparagin-N 25,0 21,2 22,7 25,9 
léslich. N | Basen-N . . 43,0 39,2 42,3 41,4 
«-Amino-N 17,0 22,1 21,5 18,0 
lôslicher N . (100) 100 100 100 

prozentuale NH,-N. . . (4) 18 6 5 
pssst | Asparagin-N (25) 8 12 29 
bildeten X | Basen-N . . (43) 26 38 35 
«-Amino-N (17) 39 42 22 





Asparagin (relativ) verarmen; der Basengehalt ist aber im Anaérobiose- 
versuch größer als im Narkose- und Dunkelversuch. Das schließt aus, 
daß die Hexonbasenanreicherung ein sekundärer, synthetischer Vorgang ist, 
der auf Kosten von Ammoniak vor sich geht. Denn Ammoniak ist inter- 
mediär in Keimlingen mit gehemmter Atmung in bedeutend geringerer 
Menge vorhanden als im einfachen Dunkel- oder Narkoseversuch. 

So spricht auch dieses Experiment dafiir, daB die Coniferen Saure- 
amidpflanzen sind, daB die Anreicherung der Basen im Dunkelversuch 
auf einer Regeneration von Eiweißen mit relativ geringem Basengehalt 
beruht; denn in der Narkose, in der eine solche Regeneration eingestellt 
ist, beobachten wir diese Basenanreicherung nicht, und in der Anaörobiose, 
in der die Regeneration stattfinden kann, eine sekundäre Synthese der 
Basen aus Ammoniak aber nicht, beobachten wir ein gleiches Verhalten 
wie im Dunkelversuch: eine Anreicherung infolge geringen Verbrauchs. 


5. Untersuchungen zur Ermittlung der Gesamtmenge des in Keimlingen 
enthaltenen Basenstickstoffes . 

Es liegt nun auf der Hand, daß die Entscheidung über eine sekundäre 
Neubildung der Basen während der Keimung am einfachsten durch eine 
Ermittlung der Gesamtmenge basischer Aminosäuren, der freien und der 
eiweißgebundenen, gefällt werden kann. Die freien, gelösten Basen zu 
bestimmen, macht keine Schwierigkeiten. Die Eiweißbausteine zu analy- 
sieren, hat sich aber als undurchführbar ergeben, nicht aus dem Mangel 
brauchbarer analytischer Methoden, sondern weil die Präparierung der 
Eiweiße selbst nicht einwandfrei durchgeführt werden kann. 
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Ich habe aus Keimlingen Eiweiße mit verschiedenen Mitteln zu ex- 
trahieren versucht. Dies ist mir auch teilweise gelungen. Doch muBte 
ich mir klar machen, daB, solange nur ein Teil der wirklich vorhandenen 
EiweiBe herausgelést und analytisch erfaßt wird, solchen Unter- 
suchungen keinerlei Beweiskraft zugesprochen werden kann. Man muß 
annehmen, daß die in den Keimlingen verbleibenden Eiweißkörper in 
ihrer Zusammensetzung nicht mit den analysierten übereinstimmen. 
Der Schluß, den ermittelten Basengehalt als charakteristisch für alle 
Keimlingseiweiße ansehen zu dürfen, ist unhaltbar und muß zu groben 
Fehlern führen. Das veranlaßt mich, diese Tastversuche überhaupt 
nicht anzuführen. Vielleicht kann ich sie später in anderem Zusammen- 
hange verwerten. 

Eine weit größere Eiweißmenge aufzuspalten und zu analysieren ge- 
lingt aber durch Narkoseversuche und durch Autolyse zerriebener Keim- 
linge. Nur muß ich darauf aufmerksam machen, daß es auch hier nicht 
berechtigt ist, den zertrümmerten Proteinen ähnliche Zusammensetzung 
zuzuschreiben wie den unzertrümmerten. Vielmehr sprechen die bis- 
herigen Ergebnisse der Eiweißanalysen dafür, daß die Plasmaeiweiße 
anders zusammengesetzt sind als die den Angriff der Proteasen leicht 
zugänglichen Reserveeiweiße. 

Vierzehnter Versuch (Tabelle 15, Juni 1927): Verschieden alte Keimlinge von 
Picea excelsa werden der Chloroformnarkose 8 Tage lang bei 25° C im Dunkeln 
unter Ausschluß von Sauerstoff unterworfen. Das Alter der Keimlinge beträgt 
12 Tage, 4 Wochen, 8 Wochen und im vierten Versuch 1 Jahr. Da der Gehalt an 
löslichem Stickstoff sehr verschieden ist, werden sehr ungleich große Portionen 
analysiert, um die Fehlergrenzen herabzudrücken. Die Gesamtstickstoffmengen, 
die ein Maß für die Zahl der Keimlinge geben, betragen rund 900 : 960 : 1250: 
2400 mg. Die Kontrollanalysen werden zu Beginn des Versuches ausgeführt. Die 
Ergebnisse sind in Tabelle 15 zahlenmäßig dargestellt. 

Ihr entnehmen wir, daß der in der Narkose ablaufende Eiweißabbau bei 
Keimlingen verschiedenen Alters große Verschiedenheiten aufweist. Er ist 
um so geringer, je älter die Keimlinge sind. Die Ursache sehe ich in einer 
Abnahme der Aktivität der Proteasen und in der Verringerung des Ge- 
haltes an mobilisierbaren Reserveproteinen im Laufe der Entwicklung. 
In Hundertteilen des anfangs vorhandenen Eiweißes ausgedrückt ver- 
halten sich die in den verschiedenen Serien abgebauten Eiweißmengen 
wie 31 : 22 : 13 : 10. 

Was den relativen Basen- und Asparagingehalt der verschieden alten 
Pflanzen betrifft, so stimmen die hier gefundenen, in Teil 2 der Tabelle 4 
dargestellten Zahlen mit den früheren Ergebnissen überein: Basen und 
Asparagin nehmen in Lichtkeimlingen mit der fortschreitenden Entwick- 
lung relativ stark ab. 

Wichtiger ist für unsere Betrachtung die Zusammensetzung des neu- 
gebildeten löslichen Stickstoffes, die uns eineu Maßstab gibt zur Beur- 
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Tabelle 15. Der Verlauf der Proteolyse in narkotisierten Fichtenkeimlingen und 
seine Abhängigkeit von deren Alter. 











Alter der Keimlinge 12 Tage 4 Wochen 8 Wochen 1 Jahr 

Picea excelsa Kontr. | Nark. | Kontr. | Nark. | Kontr. | Nark. | Kontr. | Nark. 
EiweiB-N .| 75,0 | 52,0] 54,0 | 42,0! 79,0 | 69,0} 91,0] 820 
löslich.N .| 25,0 | 48,0! 46,0 | 58,0! 210 | 31,0 9,0 18,0 
in % des } NH,-N. . . 1,5 4,0 2,0 4,1 0,8 1,9 0,9 2,0 
Gesamt-N | Asparagin-N 4,3 7,5} 11,5 | 12,9 2,1 3,4 1,0 1,9 
Basen-N . . 9,7 | 17,1} 12,0 | 150 44 6,1 2,0 3,6 

Rest-N. . . 9,5 19,4 20,0 | 26,0} 13,7 | 19,6 5,1 10,5 

— » deal 8 5 7 4 6 | 10 11 

in % des | Asparagin-N| 17 | 16 | 25 | 2 | 10 | 11 | u 11 
lôslich. N | Basen-N . . | 39 36 26 26 21 20 22 20 
Rest-N. . .| 38 40 44 45 65 63 57 58 
[ue D. 23,0 12,0 10,0 9,0 

NH,N. . . 2,5 1,6 1,1 11 

b 1 t { L ’ LA 
2 Asparagin-N 32 14 13 09 
Basen-N . . 3,4 3,0 1,7 1,6 

Rest-N. . . 0,9 6,0 5,9 5,4 

lôslich. N . 100 100 100 100 

tanann in| NEN. er 11 13 11 12 
Plage | Asparagin-N 14 12 13 10 
löslichen N | Basen-N . . 32 25 17 18 
Rest-N. . . 44 50 59 60 


























teilung der Zusammensetzung der in Keimlingen regenerierten EiweiBe. 
Da ergibt sich die auffällige Tatsache (Teil 4 der Tabelle 15), daß zwar 
Ammoniak und Asparagin ziemlich konstant bleiben, der Basengehalt 
aber mit dem Alter stark sinkt und in 8 Wochen alten Keimlingen ein 
konstant bleibendes Minimum erreicht. Der Rest-N, der also im wesent- 
lichen von Mono-Aminosäuren gebildet wird, steigt entsprechend der Ab- 
nahme der Hexonbasen. Das kann doch nur heißen, daß die mobilisier- 
baren, regenerierten Eiweiße um so ärmer an basischen Aminosäuren 
werden, je weiter die Entwicklung der Pflanzen fortschreitet. Hierin 
sehe ich aber einen Beweis für die Ansicht, daß bei der Fichte die Ab- 
nahme des Basen-N in Lichtkulturen auf der Bildung basenreicher Ei- 
weiße beruht, die nicht als typische Eiweiße der Fichten: anzu- 
sprechen sind, sondern wahrscheinlich nur in den frühen Stadien der 
Keimung gebildet werden. Dadurch ist aber der erste Beweis dafiir gegeben, 
daß die Menge der im Keimling enthaltenen freien, gelösten Hexonbasen mit- 
bestimmt wird durch den Verbrauch bzw. den Nichtverbrauch dieser Stoffe. 
Daß nur ein Bruchteil der Gesamtmenge regenerierter Eiweiße erfaßt 
werden kann, erscheint natürlich zunächst als ernstlicher Mangel. Doch 
meine ich annehmen zu dürfen, daß ein großer Teil der nichtmobilisier- 
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baren Eiweiße den Plasmaproteinen entspricht, die zweifellos — ver- 
glichen mit den Sameneiweißen — als relativ basenarm betrachtet wer- 
den müssen. Es ergibt sich somit die Tatsache, daß die Menge der im 
Keimling gelösten Basen bestimmt ist durch das Verhältnis der basenarmen 
und basenreichen regenerierten Eiweiße. Natürlich kann außerdem noch 
ein Basenabbau stattfinden. Darauf komme ich später noch einmal 
zurück. 

Besteht diese Ansicht zu Recht und besitzt sie eine allgemeine Gültig- 
keit, dann müssen wir erwarten, daß im Narkoseversuch sowohl junge 
als auch alte Keimlinge der Schwarzkiefer eine Proteolyse aufweisen, die 
zu relativ basenarmem löslichen Stickstoff führt. Denn Pinus nigra 
zeichnet sich dadurch aus, daß im Lichtversuch eine relative Vermehrung 
des Arginins beobachtet wurde, die entweder durch eine Syn these oder 
einem Nichtverbrauch dieser Körper erklärt werden konnte. Um dies 
nun zu entscheiden, wählte ich in einem Autolyseversuch als jüngste 
Keimlinge solche, die eben ihre Samenschalen abgeworfen hatten, damit 
der Einfluß der Sameneiweiße völlig ausgeschaltet ist und wir nur mit 
regenerierten Proteinen zu rechnen haben. 


Fünfzehnter Versuch (Tabelle 16, Juni bis Juli 1927): Keimlinge der Schwarz- 
kiefer im Alter von 18 Tagen, 6 Wochen und 9 Monaten werden teils sofort 
analysiert, teils fein mit Quarzsand zerrieben, mit Phosphat gepuffert (px 7,6 
erwies sich als optimal für die Proteolyse) und nach Zusatz von Chloroform-Toluol 
im Thermostaten bei 30° C einer 23tägigen Autolyse unterworfen. Die Tabelle 16 
enthält die Ergebnisse. 

Dabei zeigt sich, verglichen mit dem vorigen Versuch, ein wesent- 
lich stärkerer Eiweißabbau. Er verhält sich bei den verschieden alten 
Keimlingen wie 34 : 33 : 21, ausgedrückt in Hundertteilen der anfäng- 
lich vorhandenen Eiweißmenge. Offenbar sollte man bei den jüngsten 
Keimlingen eine relativ stärkere Proteolyse beobachten ; aber der ohnehin 
geringe Gehalt der Eiweiße wirkt begrenzend, wie ich das schon öfters 
nachweisen konnte. — Übereinstimmend mit dem ersten Versuch zeigen 
auch hier die Lichtkulturen um so größeren Basengehalt, je älter die 
Keimlinge sind, nur die ganz alten weisen eine weiterhin konstant blei- 
bende Menge auf. Der relative Basengehalt wird nun in der Narkose 
(2. Teil der Tabelle 16) um so stärker herabgedrückt, je jünger die Keim- 
linge sind. Die Ursache liegt darin (Teil 4, Tabelle 16), daß die mobili- 
sierten Eiweiße bei allen Altersstufen annähernd gleich wenig basische 
Aminosäuren enthalten (22—25%). Der Einfluß ihrer Mobilisation muß 
sich also in Keimlingen mit sehr hohem Basengehalt am stärksten be- 
merkbar machen. 

Das ist ein deutlicher Hinweis, daß tatsächlich bei der Schw arzkiefer 
im wesentlichen solche Eiweiße im Keimling gebildet werden, die ärmer 
an Hexonbasen sind als die Samenproteine. Die Anreicherung der Basen 
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Tabelle 16. Dar Verlauf der Autolyse in Schwarzkieferkeimlingen verschiedenen 











Alters. 
Alter der Keimlinge 18 Tage 6 Wochen 9 Monate 
Pinus nigra Kontr. | Autolyse| Kontr. | Autolyse} Kontr. | Autolyse 
EiweiB-N . . . | 503 33,1 | 75,8 51,2 | 89,1 60,7 
lôslicher N. . . | 49,7 66,9 | 24,2 48,8 | 10,9 29,3 
in % des } NH,-N. . . . . 2,5 3,7 1,5 3,0 0,8 2,3 
Gesamt-N | Asparagin-N . . 13,9 16,3 3,4 6,4 1,3 4,1 
Basen-N.... 17,9 22,0 | 11,8 17,2 2,7 6,9 
Rest-N. . . .. 15,4 24,9 7,5 22,2 6,1 16,0 
DAT. 5 6 6 6 7 8 
in % des | Asparaginii ER Le _ 24 14 13 12 14 
löslich. N } Basen-N . , . . 36 32 49 35 25 24 
(ss SE CE: 31 37 31 46 56 54 
lôslicher N. . . 17,2 24,6 18,4 
[NHN MIA a 1,2 1,5 1,5 
absolute | asparagin-N . . 24 3,0 2,8 
Zunahme | Besen-N. . .. 4,1 54 4,2 
Rest-N. .... 9,5 14,7 9,9 
lôslicher N. . . 100 100 100 
Zunahme in [xx L. . 7 6 8 
%flästen | Asparagin-N . . 14 12 15 
löslichen N. | Basen-N . . . . 24 22 23 
Rest-N. . . . . 55 60 54 























findet demnach ihre Erklärung im Nichtverbrauch (bzw. einem geringen 
Verbrauch), nachdem ich oben schon zeigen konnte, daß eine sekundäre 
Synthese dieser Körper in größerem Umfange ausgeschlossen erscheint. 

Um diese Verhältnisse nochmals deutlicher zur Darstellung zu 
bringen, bedienen wir uns folgender Abbildungen (13 und 14), in der der 
prozentuale Gehalt derSamen- und der Keimlingsproteine an Basen- und 
Rest-(a-Amino-) Stickstoff graphisch dargestellt ist. 

Aus diesen Abbildungen geht deutlich hervor, daß die Abnahme des 
Basengehaltes der Eiweiße und die entsprechende Zunahme der Mono- 
Aminosäuren vom Samen zu den älteren Keimlingen bei der Fichte kon- 
tinuierlich, bei der Schwarzkiefer aber sprunghaft verläuft. 

Ich habe noch einen weiteren Versuch an Pinus Thunbergii ange- 
stellt, wobei ich die Proteolyse durch Trypsinzusatz zu fördern suchte. 
Doch gelangte ich zu keiner wesentlich größeren Ausbeute an löslichem 
Stickstoff. Da die Ergebnisse ganz mit denen von Picea excelsa überein- 
stimmen, will ich hier auf ihre Darstellung verzichten. Auch verweise ich 
noch auf einen Autolyseversuch an Fichtenkeimlingen (Tabelle 7 des An- 
hanges), aus dem ebenfalls ein relativ geringer Basengehalt der mobili- 
sierten Eiweiße erschlossen werden kann. Wir versuchen nun auf Grund 














dieser Erkenntnisse, fiir alle beobachteten Keimlingsstadien der Schwarz- 
kiefer (Versuch 1) die Summe des Stickstoffes gebundener und freier 
Basen zu errechnen, wobei wir annehmen, daB Pinus nigra im Dunkel- 
versuch in den regenerierten EiweiBen einen Basenstickstoffgehalt von 
23% besitzt, was auf Grund der Ergebnisse des vorigen Versuches wohl 
eher zu hoch gegriffen ist, dann ergibt sich fiir die letzten vier unter- 
suchten Keimlingsstadien (3.—6. Woche) folgende Berechnung des ge- 
samten Basen-N, ausgedrückt in Hundertteilen des Gesamt-N: 
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Tabelle 17. 

Wochen 3. 4. 5. 6. 
gebundener Basen-N . | 10 9 8 8 
freier Basen-N . . . . | 23 26 24 23 

Summe beider: 33 35 32 31 


Das heißt aber, daß trotz der relativen Anreicherung des Basenstick- 
stoffes seine Gesamtmenge die im Sameneiweiß präformierte (35%) nicht 
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Samen 12Tage 1 Jahr Samen 18 Tage 
Wochen Wochen Wochen Monate 


Abb. 13. Picea excelsa. Abb. 14. Pinus nigra. 
Abb. 13u.14. Gehalt der mobilisierbaren Keimlingseiweiße an Basen- (weiß) und a-Amino-N (schwarz) 
in verschiedenen Stadien der Entwicklung bei der Fichte und bei der Schwarzkiefer. 
tibersteigt. Somit ist die Annahme einer sekundären Synthese dieser 
Stoffe hinfällig, von der wir oben schon gezeigt haben, daB sie experimen- 
tell nicht nachweisbar ist. 

Wir fassen nun diese Untersuchung zusammen: 

1. Es konnte gezeigt werden, daB Samen- und KeimlingseiweiBe nicht 
dieselbe Zusammensetzung besitzen. 

2. Die mobilisierbaren Proteine der Keimlinge von Pinus nigra sind 
arm an Basen, während die von Picea excelsa in den jüngeren Stadien 
mehr den Samenproteinen ähneln und erst später basenärmer werden. 

3. Aus dieser Tatsache wird der SchluB gezogen, daB weder bei der 
Schwarzkiefer noch bei der Fichte ein Abbau oder eine Synthese der 
Basen ihren Gehalt bestimmen, sondern lediglich ihr bevorzugter oder 
gehemmter Verbrauch bei der Regeneration unterschiedlich zusammen- 
gesetzter Keimlingsproteine. 

4. Diese Ansicht wird bestätigt durch die Tatsache, daB die Summe 
der Basenmengen, die frei oder gebunden im Keimling vorhanden sind, in 
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den frühen Stadien der Keimung konstant zu bleiben scheint oder jeden- 
falls nicht die in den Samen präformierte Menge wesentlich übersteigt. 
6. Die Assimilation kiinstlich zugefiihrten Ammoniaks in Keimlingen. 

Die in den vorhergehenden Abschnitten beschriebenen Versuche 
haben ein klares Bild von den Méglichkeiten einer sekundären Synthese 
des Arginins bzw. der Hexonbasen iiberhaupt geliefert. Damit ist ein Be- 
weis dafiir gegeben, daB die Deutung des Arginins als Ammoniakentgifter 
nicht berechtigt ist. Alle bisherigen Versuche konnten aber nur ent- 
scheiden, daB in der Pflanze selbst (intermediär) gebildetes Ammoniak 
in der Form des Asparagins entgiftet wird. Und es bleibt die Frage des 
Schicksals des von auBen zugefiihrten Ammoniaks offen. 


Sechzehnter Versuch (Tabelle 18, Marz 1927): 6 Wochen alte, bei normaler Be- 
leuchtung aufgezogene Keimlinge von Pinus nigra werden vorsichtig mit ihren 
Wurzeln dem Sand, in dem sie keimten, entnommen und auf vier gleich groBe 
Portionen verteilt. Portion A wird sofort analysiert. Die übrigen drei werden in 
PRIANISCHNIKOWsche Nährlösung gebracht, und zwar hängen je 500 Pflanzen in 
paraffinierten Drahtnetzen iiber 8 Liter fassenden Glasschalen. Die Portion B 
erhält gar keinen Stickstoff, C 0,4 g NH,CI pro Liter, D 3 g pro Liter Lösung. Die 
Nährlösungen werden zweimal gewechselt und nach 14 Tagen wird der bei nor- 
maler Beleuchtung laufende Versuch abgebrochen, nachdem die Keimlinge noch 
einen Tag in destilliertem Wasser gehangen haben und gut abgespiilt worden sind. 
Zur Analyse gelangen von jeder Portion 1000 Pflanzen. Die Ergebnisse sind in 
Tabelle 18 dargestellt. Die Berechnung erfolgt einmal in Hundertteilen des an- 
fänglich vorhandenen Gesamtstickstoffes (der Kontrollportionen!), ein anderes 
Mal in Hundertteilen eines errechneten reduzierten „löslichen‘‘ Stickstoffes, der 
durch Subtraktion des Ammoniak-N vom gesamten löslichen N erhalten wird. 
Diese Berechnung wurde aus dem Grunde gewählt, weil die teilweise sehr be- 
trächtlichen Mengen aufgenommenen und noch nicht verarbeiteten Ammoniaks 
in den einzelnen Portionen so unterschiedlich sind, daß sie das Bild trüben. 


Tabelle 18. Ammoniakernährung von Schwarzkieferkeimlingen. 











Pinus nigra Kontrolle N-frei NH,CI schwach | NH,Cl stark 

Gesamt-N . . . 100 100 112 125 

EiweiB-N . . . 73,3 78,7 86,3 84,1 
lôslicher N . . 26,7 21,3 25,7 40,9 

in % des | NH,N.... 0,9 0,6 2,4 16,1 
anfängl. X (lösl. min. NH, 25,8 20,7 23,3 24,8 
Gesamt-N | Asparagin-N. . 3,4 2,6 3,3 92 
Basen-N ... 13,4 9,9 82 8,2 
Arginin-N. . . 8,9 7,0 5,3 5,6 

Rest-N . . .. 9,0 8,3 11,8 7,4 

in % des [See - 13 12 14 37 
(lösliehmin. | Basen-N . . . 52 48 35 33 
montré | Rest N ete 35 40 51 30 














Aus der voranstehenden Tabelle entnehmen wir zunächst, daB die 
Kontrollanalyse wiederum die fiir Schwarzkiefern typische Zusammen- 
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setzung ergibt: einen relativ hohen Basengehalt. Die Kultur unter Aus- 
schluß von Stickstoff, die von einer Eiweißsynthese begleitet wird, 
bringt eine Abnahme der Basen bzw. des Arginins. N-Hunger bewirkt 
eine allmähliche Aufspaltung der Hexonbasen, deren Stickstoff unter 
solchen Verhältnissen offenbar zur Synthese anderer Eiweißbausteine 
verwendet wird; denn aus den oben angeführten Untersuchungen ist 
wohl klar geworden, daß in den Sameneiweißen (relativ) ein Überschuß 
an Basen vorhanden ist. Eine Zufuhr von Stickstoff in nicht zu großen 
Mengen steigert nun nicht allein den Aminosäurengehalt beträchtlich, 
sondern drückt den Arginingehalt noch weiter herab, was ich mir nur so 
erklären kann, daß die Bildung der Eiweiße nun schneller vor sich geht, 
weil die nicht basenartigen Bausteine zum größten Teil direkt aus Am- 
moniak geformt werden können und der offenbar schwierige Abbau der 
Hexonbasen unterbleiben kann. Bei solch geringen NH,Cl-Konzen- 
trationen wird die Pflanze mit dem aufgenommenen NH, leicht fertig, es 
wird fast restlos in Eiweiße oder deren Bausteine verwandelt; eine son- 
derlich bedeutsame Vermehrung des Asparagingehaltes kann jedenfalls 
nicht konstatiert werden. Aber ich muß darauf hinweisen, daß selbst 
unter diesen günstigen Verhältnissen präformiertes Ammoniak in nicht 
unbeträchtlichen Mengen faßbar ist, wenn dieses auch kaum in den 
Zellen selbst gesucht werden darf, sondern in den Leitungsbahnen, in 
den Membranen usw. Das ist für künftige Erörterungen von Bedeutung. 

Viel beträchtlicher sind diese noch unverarbeiteten Ammoniak- 
mengen in der Portion D, also bei großer Stickstoffgabe. Das Ammoniak 
scheint hier sogar schädigend zu wirken, denn die Eiweißsynthese läuft 
nicht proportional der Stickstoffgabe und ist sogar weniger intensiv als in 
der PortionC. Und dann fällt die sehr große Asparaginmenge auf, während 
der Basen-N keine Steigerung erfährt. Aus den relativen Werten des un- 
teren Teiles der Tabelle 18 entnehmen wir dasselbe, und das veranlaßt 
zu dem Schluß, daß auch von außen zugeführtes Ammoniak nicht in Form 
der Basen, sondern in Form der Säureamide entgiftet wird. 

Damit stimmt auch der im Anhang dargestellte sechste Versuch 
(Tabelle 7) überein, und auch der Versuch 9 (Tabelle 10) des Anhangs 
gibt ein ähnliches Bild, was besonders wertvoll erscheint, weil hier mit 
alten Keimlingen gearbeitet worden ist. Um aber allen Einwänden zu 
begegnen, stelle ich noch einen Versuch mit dem anderen physiologischen 
Typ, mit Picea excelsa, an, in dem ich Kohlehydratmangel mit N-Zu- 
fuhr verbinde. 

Siebzehnter Versuch (Tabelle 19, Juli 1927): 3 Wochen alte, im Dunkeln auf- 
gezogene Keimlinge der Fichte werden zunächst 2 Tage lang normaler Belichtung 
ausgesetzt, um sie zu kräftigen, dann auf vier gleiche Portionen verteilt, wovon 
die erste sofort analysiert wird. Die anderen drei werden in PRIANISCHNIKOW- 


sche Nährlösung gehangen, die 3g NH,CI pro Liter enthält, und im Dunkeln 
kultiviert. Die Nährlösung wird alle 5 Tage gewechselt. Am letzten Versuchs- 





über das Asparagin und das Arginin in Coniferen. 631 


tage werden die zu analysierenden Keimlinge in Wasser gehängt, um die Wurzeln 
von anhaftendem Ammoniumsalz weitgehend zu befreien. Nach 10 Tagen wird 
Portion B analysiert, Portion D weitere 10 Tage im Dunkeln auf der stickstoff- 
haltigen Nährlösung gelassen, Portion C aber fiir 10 Tage ans Licht bei N-freier 
Ernährung gebracht Zur Analyse gelangen von jeder Portion 2000 Keimlinge. 
Die Berechnung erfolgt wie im vorhergehenden Versuch. Die Tabelle 19 enthält 
die Ergebnisse. 


Tabelle 19. Das Verhalten der Fichtenkeimlinge bei N-Zufuhr und bei 














Kohlehydratmangel. 
. 10 Tage NH,C1 | Weitere 10 Tage | Weitere 10 Tage 
ern 5 pe Dunkel | N-frei Licht | NH,Cl Dunkel 
Gesamt-N . . . 100,0 114,0 112,0 126,0 
Einweiß-N . . 52,3 41,6 54,3 34,9 
in % des lôslicher N . . 47,7 72,4 57,7 91,1 
ur 1 NH,N . : .. 2,8 13 2,1 22,4 
Pu (lösl.min.NH,)-N| 44,9 65,2 55,6 68,7 
Asparagin-N . .| 16,1 32,2 27,0 34,4 
Basen-N. . . . 21,2 1,2 20,3 28,1 
Rest-N .... 7,6 5,8 8,3 6,2 
in % des (Asparagin-N . . 36,0 49,0 49,0 50,0 
(lésl. min. {Basen-N. . . . 47,0 42,0 37,0 41,0 
NH,)-N (Rest-N . . . . 17,0 9,0 15,0 9,0 











Diese noch sehr jungen Keimlinge zeigen trotz der N-Zufuhr im Dun- 
keln eine starke Proteolyse. Von den 14 Hundertteilen aufgenommenen 
Ammoniaks wird aber noch ein groBer Teil entgiftet; die Asparagin- 
menge steigt gewaltig an, sicherlich auf Kosten intermediär gebildeten 
Ammoniaks, das abgebautem Eiweiß entstammt. Diese Proteolyse be- 
wirkt auch eine Steigerung des Basen-N. DaB dieser Basen-N aber nicht 
sekundärer Natur ist, ergibt sich aus den relativen Werten: Seine Menge 
sinkt beträchtlich, der Asparagin-N steigt aber an. 

Eine weitere N-Zufuhr im Dunkeln (Portion D) muß nun das Verhält- 
nisC : N weiter zuungunsten des Kohlenstoffs verschieben. Die Wirkung 
davon ist die Einstellung der Ammoniakentgiftung, denn die notwendigen 
Kohlenstoffketten sind nicht mehr verfügbar. Die Veränderungen in 
den relativen Werten sind folglich auch nicht mehr so groß, wenn wir 
vom Ammoniak selbst absehen. Sekundäre Vorgänge, besonders Syn- 
thesen laufen eben nicht mehr ab. Der niedere Gehalt an a-Amino- 
stickstoff deutet klar darauf hin, daß die Aminosäuren in erster Linie 
einer oxydativen Aufspaltung unterliegen und weniger die Basen. Dar- 
auf habe ich schon oben hingewiesen, und ich werde diese Tatsache noch 
besprechen. 

Die Belichtung ammoniakreicher, C-armer Keimlinge bewirkt rasche 
Eiweißsynthese (Portion C); Ammoniak schwindet, und auch der Basen- 
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stickstoff nimmt (relativ) ab. Er wird ebenfalls zum Proteinaufbau ver- 
wendet. 

Ich sehe auch in diesem Versuch einen Hinweis darauf, daß die Am- 
moniakentgiftung in Coniferen nur durch die Bildung von Säureamiden 
und nicht durch Basen bewirkt wird, und daß diese auch bei großem Kohlen- 
stoffmangel im Gegensatz zu anderen Aminosäuren nur langsam abgebaut 
werden. 
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7. Der Argininabbau. 

Der Vollständigkeit halber will ich in kurzen Worten auf den Abbau 
des Arginins in Coniferenkeimlingen eingehen. Offenbar kann dieser 
zwei eingangs schon aufgezeichnete Wege gehen: über das Guanidin und 
über das Ornithin. Welche von diesen Möglichkeiten von der Pflanze be- 
vorzugt wird, ist schwer zu sagen und wenig erforscht (vgl. Kızser 1909). 
Der Abbau zu Ornithin und Harnstoff wird durch das spezifische Ferment 
Arginase bewirkt (vgl. OPPENHEIMER 1927). Dieses Ferment in Keim- 
lingen nachzuweisen, ist mir nicht gelungen. Auch habe ich mit Hilfe 
der Ureasemethode nur Spuren von Harnstoff finden können, die einer 
physiologischen Auswertung unzugänglich sind. Diese Versuche be- 
stätigen also die Analysen von KLEIN und Tausöck. Urease selbst 
konnte in Pinien und Fichten nachgewiesen werden. Die eigentümliche 
von KıEsEL besonders betonte Relation von Ureasegegenwart und Harn- 
stoffabwesenheit kann also auch hier vorliegen. 

Größere Bedeutung hätte ich der Anwesenheit des Ornithins zuge- 
sprochen, das aufzufinden ich mich lange, aber völlig vergeblich bemüht 
habe. In größeren Mengen ist dieser charakteristische Abkömmling des 
Arginins sicherlich auch nicht unter solchen Bedingungen im Keimling 
anwesend, die am ersten einen Argininabbau wahrscheinlich machen 
könnten (vgl. Kırser 1911, 1921). Auch Guanidin vermochte ich in 
jungen Fichtenkeimlingen nicht zu finden (vgl. SHULZE 1892). 

Ich habe oben schon gezeigt, daß der vermeintliche Argininabbau 
in Lichtkulturen von Pinus Thunbergii und Picea excelsa offenbar durch 
eine Synthese basenreicher Proteine vorgetäuscht wird. Ob nun daneben 
noch eine Argininzersetzung abläuft, ist schwer zu sagen. Sicherlich ist 
sie möglich; denn in N-Hungerkulturen werden zweifellos die im Über- 
schuß vorhandenen Hexonbasen als N-Quellen benützt und bis zum Am- 
moniak abgebaut. Aber das interessiert hier ja weniger. Wichtiger ist 
vielmehr, ob nachgewiesen werden kann, daß das Arginin ähnlich wie die 
Säureamide leicht seinen gesamten Stickstoff unter den der Protein- 
synthese günstigen Bedingungen hergibt. Denn darin läge doch ein 
wesentliches Charakteristikum eines unspezifischen Vorratsstoffes des 
N-Umsatzes. Und daß diese Eigenschaft das Arginin bzw. die Basen 
nicht besitzen, habe ich oben gezeigt. Diese Ansicht wird nun gestützt 
durch die Tatsache, daß die primären Spaltlinge des Arginins nicht auf- 
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findbar waren, was natiirlich auch mit einem sofortigen weiteren Abbau 
in Verbindung gebracht werden kann. Vielleicht ist die Argininaufspal- 
tung im pflanzlichen Organismus iiberhaupt eine seltene Erscheinung. 
Die früheren Versuche von KIEsEL deuten jedenfalls darauf hin. 


D. Schlußbetrachtungen. 
1. Die Mobilisation und die Regeneration der Proteine. 

Beim Keimen der Samen werden die Reserveproteine offenbar nicht 
nur deshalb hydrolysiert, weil sie als solche nicht oder sehr schwer zu 
wandern vermögen, sondern auch ‚weil die im Keimling regenerierten Ei- 
weiße eine andere Zusammensetzung besitzen als die Samenproteine. 
Der Neukombination der Eiweißbausteine muß also ihre Isolierung voraus- 
gehen. Das haben die in der vorliegenden Untersuchung beschriebenen 
Versuche deutlich gezeigt, wenigstens soweit eine bestimmte Baustein- 
gruppe, die Hexonbasen, in Frage kommen. Damit ist ein neuer Be- 
weis dafür gegeben, daß nicht allein die Plasmaproteine und die leicht 
mobilisierbaren Reserveeiweiße eine verschiedene Zusammensetzung und 
verschiedene Eigenschaften aufweisen, sondern auch dafür, daß die durch 
Proteasen leicht spaltbaren, äußerlich einheitlich erscheinenden Eiweiße 
selbst verschiedener qualitativer und quantitativer Konstitution sind 
(vgl. GuGGENHEIM 1920, 44). — Namentlich bei Picea excelsa und bei 
Pinus Thunbergii sind im Laufe der Keimlingsentwicklung Verände- 
rungen in dem Mengenverhältnis der Eiweißspaltlinge nachweisbar und 
damit auch eine unterschiedliche Zusammensetzung der mobilisierten 
Eiweiße selbst erschließbar. 

Die Eiweiße des Samens verlieren dadurch mindestens zu einem Teil 
den Charakter eines unspezifischen Vorratsstoffes. Nicht ihr N-Gehalt 
ganz allgemein macht ihren Wert aus, sondern sie sind ein Reservoir für 
spezifische Reservestoffe, für die Aminosäuren, die je nach Bedarf als 
solche neuen Synthesen zugänglich gemacht werden und nur unter be- 
sonderen Umständen sekundären Umwandlungen unterliegen. Daraus 
geht hervor, daß ich mich gegen die Ansicht wende, daß jegliche Eiweiß- 
regeneration beim Ammoniak beginnt, daß also alle Eiweißspaltprodukte 
ohne Unterschied zunächst bis zum Ammoniak abgebaut werden. Daß 
dieser umständliche Vorgang tatsächlich vorkommt, soll nicht bezweifelt 
werden. Er ist dort zu beobachten, wo das aus den mobilisierten Pro- 
teinen erhaltbare Bausteingemisch nicht die Zusammensetzung besitzt, 
die einer einfachen Einfügung dieser Aminosäuren in neue Proteinmole- 
küle entsprechen müßte. Dafür spricht z. B. die Tatsache, daß die 
Hexonbasen, die in Keimlingen in großem Überschuß vorhanden sind, 
bei N-Hunger — wenn auch schwer — abgebaut werden. Unter solchen 
Bedingungen kann wohl jede Aminosäure den Charakter eines unspezi- 
fischen Vorratsstoffes für den N-Stoffwechsel annehmen. 
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Auch die Desaminierung der Spaltprodukte unter der Bedingung des 
Kohlehydratmangels ist nicht die regelmaBige Erscheinung: Sie findet 
eben nur in Keimlingen, in Dunkelkulturen und in alternden oder wel- 
kenden Organen statt (Morxes 1926, 1928a, b). Vielleicht machen die 
Ammoniakpflanzen (RuHLANnD und WETZEL) eine Ausnahme. 

Man kann mannigfache Beispiele dafür ins Feld führen, daß die Ei- 
weißregeneration normal über die Spaltlinge geht, vor allem aus der 
tierischen Physiologie, wenn dagegen auch eingewendet werden kann, 
daß das Tier ohnehin nicht jene großen synthetischen Fähigkeiten wie die 
Pflanze besitzt. Aber es erscheint mir nützlich, gerade im Zusammen- 
hang mit dieser Arbeit darauf hinzuweisen, daß bei der Bildung der ar- 
gininreichen Protamine im Sperma des Herings (vgl. Kesrner $. 289) 
aus dem Muskeleiweiß die nicht zur Regeneration verwendeten Amino- 
säuren in der Zwischenflüssigkeit der Heringshoden von STEUDEL ge- 
funden werden konnten. 

Ich möchte noch einen Schritt weiter gehen und den leicht mobilisier- 
baren Reserveproteinen in Ruhe- und vegetativen Organen nur eine ge- 
ringe eigene Bedeutung zuschreiben; das soll heißen, daß sie selbst an 
den Umsetzungen vitaler Vorgänge nur selten direkt teilnehmen, und daß 
ihre chemische Struktur deshalb nichts Spezifisches und Konstantes zu 
sein braucht, ohne damit die Bedeutung dieser Eiweiße als Träger von 
Quellkräften oder als oberflächenreicher Kolloide übersehen zu wollen. 
Ich leite diese Ansicht aus den Veränderungen der Reserveproteine in 
Coniferenkeimlingen her, stütze sie durch mannigfache Befunde 
SCHULZEs über die wechselnde Zusammensetzung der Samenproteine und 
durch die Ergebnisse der tierischen Physiologie, von denen ich nur einen 
besonders klaren Fall anführen will (vgl. Guasen#eım 1920, S. 144 bis 
145), wo infolge starken Verbrauches eines Bausteines (bei der Orni- 
thursäurebildung in Vögeln) oder gesteigerter Synthese eines anderen 
beträchtliche Verschiebungen in der Zusammensetzung der Eiweiße ein- 
treten. 

Daß natürlich in einem Reserveproteinmolekül auch Aminosäuren 
enthalten sein können, die nicht oder nur zu einem geringen Teil bei Re- 
generationen direkt verwendet werden, bei denen es also weniger auf ihr 
spezifisches Molekül als auf ihren N-Gehalt ankommt, soll dadurch nicht 
bestritten werden. Vielleicht spielt das Asparagin oder das Glutamin eine 
solche Rolle, vielleicht auch das Arginin, das infolge seines hohen N-Ge- 
haltes dazu besonders geeignet erscheint, und über das noch zu sprechen 
ist. Solche Körper werden natürlich unter allen Umständen desaminiert, 
wenn ihre Stickstoffreserven benötigt werden. Und dann tritt Ammo- 
niak als intermediäres Stoffwechselprodukt auf. 
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2. Das Ammoniak. 

Ich habe Ammoniak immer in Coniferenkeimlingen nachweisen 
können, doch treten größere Mengen nur bei extremem Kohlehydrat- 
hunger oder unter Ausschluß sekundärer Synthesen in Erscheinung. Das 
eben deutet auf sein normalerweise intermediäres Vorkommen im Stoff- 
wechsel der Pflanzen hin. Beide Möglichkeiten seiner Entstehung sind 
im Organismus realisiert: die hydrolytische und die oxydative Abspal- 
tung von Aminosäuren (vgl. BUTKEWITSCH, CASTARO, SHIBATA). Doch 
verdankt die Hauptmenge des Ammoniaks zweifellos Oxydationen ihre 
Entstehung, was ich dadurch beweisen konnte, daß in Anaörobiose (ver- 
bunden mit Narkose) auch bei den Coniferen die Ammoniakbildung be- 
trächtlich sinkt. Daß dieser intermediär gebildete Stoff nur schwer voll- 
ständig ausgebeutet und analytisch erfaßt werden kann, das liegt eben 
an seiner schnellen Verarbeitung — sei es zu neuen Aminosäurenmole- 
külen, sei es zu solchen Stoffen, die wir als Ammoniakentgifter be- 
zeichnen. 

3. Die Säureamide, insbesondere das Asparagin. 


Daß nun in den Coniferen die Ammoniakentgiftung in der Form einer 
Asparaginbildung vor sich geht, konnte durch eine geschlossene Beweis- 
kette sichergestellt werden: Säureamide reichern sich dann an, wenn die 
Bedingungen intermediärer Ammoniakbildung günstig sind, also im 
Kohlehydrat- bzw. Fetthunger, wenn eine oxydative Aufspaltung der 
Proteine Platz greift. Hindern wir diese sekundäre Synthese der Amide 
durch Chloroformnarkose, dann erscheint an ihrer Stelle eine entspre- 
chende Menge von Ammoniak, dessen oxydative Entstehung eben durch 
den Anaörobioseversuch demonstriert werden kann. Im übrigen wissen 
wir noch nicht, auf welche Weise der Organismus im extremen Kohle- 
hydrathunger bei Sauerstoffausschluß seine Energie gewinnt; vielleicht 
läuft da eine Art Eiweißgärung ab. 

Auch von außen zugeführtes Ammoniak wird bei genügendem Koh- 
lenstoffvorrat in der Form der Säureamide entgiftet, wobei das Aspara- 
gin in Coniferen bevorzugt auftritt, so daß wir sie als Asparaginpflanzen 
bezeichnen können (das Glutamin spielt nach ScHuLze 1896 eine nur un- 
bedeutende Rolle). 


4. Die Basen, insbesondere das Arginin. 

Es zeigte sich, daß unter den Bedingungen der Eiweißatmung nicht 
allein die Säureamide, sondern auch die basischen Aminosäuren sekundär 
angereichert werden. Ein zahlenmäßiger Vergleich ergab aber, daß z. B. 
bei der Fichte oder der Schwarzkiefer der Basengehalt nur um 30%, der 
Amidgehalt aber um 200 über dem normalen, auf Grund einfacher 
hydrolytischer Spaltung zu erwartenden Gehalt lag. Auch wurde von 
Anfang an deutlich, daß wir nicht von einem isolierten Argininproblem 

Planta Bd. 7. 42 
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bei den Coniferen zu sprechen haben, sondern von einem Basenproblem, 
denn der Argininstickstoff stellte unter den verschiedensten Versuchs- 
bedingungen konstant 60—70% des Basen-N. 

Was spricht dafür, daB auch das Arginin als Ammoniakentgifter wirk- 
sam ist? 

Einmal sein stickstoffreiches Molekül, das allerdings für eine solche 
Aufgabe befähigter erscheint als das des Asparagins. Dann auch der Ge- 
halt von sechs Kohlenstoffatomen, die eine leichte Entstehung aus 
Kohlehydraten plausibel erscheinen lassen könnte. Doch ist dem nicht 
so. Die Entstehung des Arginins ist sicherlich ein verwickelter Vorgang, 
der nur schwer durchführbar ist. Das Asparagin ist dem Arginin über- 
legen, weil wir nach allen bisherigen Befunden annehmen müssen, daß 
bei jenem Synthese wie Abbau über den einfachen und in der Pflanze 
häufig vorkommenden Körper der Apfelsäure verläuft, bei diesem aber 
über zwei Moleküle, über das Ornithin und den Harnstoff. Selbst bei der 
Überführung von Arginin in Kohlehydrate beim Tier im C-Hunger treten 
nur 5 C-Atome des Arginins in Reaktion, worauf ich schon eingangs hin- 
gewiesen habe. 

Dann könnte die Ornithursäurebildung bei Vögeln und das Auftreten 
von basischen Aminosäuren bei der Eiweißatmung von Mucor und Peni- 
eillium für eine Beteiligung des Arginins an der Ammoniakentgiftung 
sprechen. Ich habe oben schon auf das Lückenhafte unserer Kenntnis 
dieser Vorgänge hingewiesen. 

Gegen eine solche Funktion des Arginins sprechen aber eine Reihewe- 
sentlicher Befunde dieser Arbeit. Zunächst muß es merkwürdig erscheinen, 
daß in einem Organismus unter konstanten Bedingungen zwei völlig ver- 
schiedene Arten der Ammoniakentgiftung reproduzierbar sein sollten. Das 
stünde jedenfalls einzigartig da. Dann habe ich oben schon gezeigt, daß 
die relative Anreicherung des Basen-N im Vergleich zum Asparagin-N 
gering ist. Es ist mir auch trotz der Verschiedenartigkeit meiner Experi- 
mente nicht ein einziges Mal gelungen, die Asparaginbildung zugunsten 
der Argininsynthese zurückzudrängen. Es konnte kein einziger Beweis 
dafür erbracht werden, daß die Hexonbasen sekundär durch synthetische 
Vorgänge entstehen, und irgendwelche Beziehungen zu intermediär ge- 
bildetem Ammoniak wurden weder in lang andauernden Dunkelkulturen 
noch in Narkose- und Anaörobioseversuchen aufgedeckt. Auch beeinflußt 
eine Steigerung der Eiweißatmung durch hohe Temperaturen den Basen- 
umsatz ganz unbeträchtlich. 

All das veranlaßte mich, nach anderen Ursachen für die Anreicherung 
der Basen zu suchen, und ich fand solche in dem relativ geringen Ver- 
brauch dieser Stoffe bei der Eiweißregeneration, die bevorzugt auf 
Kosten der übrigen Aminosäuren vor sich geht. Ich stimme dabei mit 
den Untersuchungen von SCcHULZE und WINTERSTEIN an Lupinen 
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(1901) überein: ,,So wird man annehmen diirfen, daB in den genannten 
Pflanzchen jene Base — Arginin — aus einem zur Zeit noch unbekannten 
Grunde entweder dem Verbrauch ganz entzogen ist oder doch wenigstens 
nur sehr langsam aufgezehrt wird.‘ Diese Art der Eiweißsynthese führt 
zu von Samenproteinen wohl unterscheidbaren Körpern. Auch konnte 
wahrscheinlich gemacht werden, daß die Gesamtmenge der freien und ge- 
bundenen Hexonbasen in den frühen Stadien der Keimung konstant ist 
oder die in den Samen präformierte Menge nicht wesentlich übersteigt, 
und daß das rasche Verschwinden der Basen in Lichtkulturen von Pinus 
Thunbergii und Picea excelsa durch eine Bildung sameneiweißähnlicher 
Reserveproteine mit hohem Basengehalt zu erklären ist und nicht durch 
einen Argininabbau, dessen Spuren (Ornithin, Harnstoff, Guanidin) ich 
nicht aufzufinden vermochte. 

So komme ich zu dem Schluß, daß in Coniferenkeimlingen die Funk- 
tionen des Arginins und des Asparagins nicht übereinstimmen. Die basi- 
schen Aminosäuren gleichen in ihrem physiologischen Verhalten mehr 
den einfachen Mono-Aminosäuren. Sie unterscheiden sich nur in einer 
Eigenschaft, die ohne Schwierigkeiten einer Erklärung zugänglich ist: 
Das Arginin unterliegt nur äußerst schwer der Desaminierung im Gegen- 
satz zu den Mono-Aminosäuren. Das ist auch den Untersuchungen 
Kigsets an Rotkleepflanzen (1906) zu entnehmen, die leider zu kurze 
Zeit liefen, als daß sie die Verhältnisse besonders deutlich hätten machen 
können. Eine Umrechnung der Kırseischen Werte ergibt, daß bei 65- 
stündiger Verdunkelung der relative Basengehalt ein wenig anstieg, der 
Rest-N-Gehalt aber wesentlich sank (von 41,3 auf 34,6%). Die Pflanze 
hätte von einer Desaminierung des Arginins auch keinen Gewinn, denn 
die dadurch verfügbar werdenden Kohlenstoffatome reichen nicht einmal 
aus, um das entstandene Ammoniak in Form der Amide zu entgiften. Es 
besteht ja kein Zweifel, daß auf Grund dieser Eigenschaft das Arginin 
besser geeignet sein könnte zur Entgiftung von Ammoniak; aber wie 
diese Untersuchung zeigt, ist das kein Beweis dafür, daß die Pflanze sich 
dieser Eigenschaft auch bedient. Die Desaminierung des Arginins be- 
deutet also für die Pflanze nicht einen wesentlichen Gewinn oxydier- 
barer C-Gruppen, nicht einen beträchtlichen Gewinn an Energie, ganz 
im Gegensatz zu den übrigen Aminosäuren. 

Ich muß also dem Arginin die Bedeutung eines Ammoniakenigifters 
im Stoffwechsel des Keimlings absprechen. Und es erscheint mir zweck- 
mäßig, daß eine Desaminierung unter den Bedingungen einer verstärkten 
Eiweißatmung vermieden wird. Das schließt nicht aus, daß eine Stick- 
stoffabspaltung aus den Basen unter dem Einfluß eines Mangels an Stick- 
stoff und eines Reichtums an Betriebsstoffen einsetzt. Das hieße aber, 
daß die Basen wenigstens zu einem Teil im Reserveprotein des Samens 
den Charak ter eines unspezifischen Vorratsstoffes für den N-Stoffwechsel 
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haben, was offenbar weder zu der Entgiftung von Ammoniak noch zu 
einer sekundaren Synthese in vegetativen Organen in Beziehung steht. 
Sofern wir also eine solche Eigenschaft des Arginins nur für die im EiweiB 
des Samens präformierten Moleküle annehmen, könnten die beobach- 
teten Vorgänge des Basenumsatzes weitgehend damit in Überein- 
stimmung gebracht werden: Die Nichtaufspaltung (Anreicherung) der 
Basen unter der Bedingung einer gehemmten Eiweißsynthese (im Dun- 
keln), ihre Verringerung unter gegensätzlichen Umständen (in den Licht- 

von Pinus Thunbergii und Picea excelsa). Auch die großen 
Schwankungen des Basengehaltes in den Proteinen der Samen verschie- 
dener Herkunft (derselben Art), auf die schon SCHULZE hingewiesen hat, 
und die ich oftmals bemerkte, könnte zur Stütze dieser Ansicht benutzt 
werden. 

Aber gegen sie spricht doch folgendes: Es erscheint wenig wahrschein- 
lich, daß eine bestimmte Funktion eines Stoffes auf eine Periode der Ent- 
wicklung des Organismus beschränkt sein soll; auch habe ich durch eine 
ganze Reihe von Befunden gezeigt, daß die Basen ihren Stickstoff hart- 
näckig zurückhalten und nur bei extremem N-Hunger langsam des- 
aminiert werden. Ich würde mich gegen die Möglichkeit der oben ange- 
deuteten Funktion des Arginins entschieden wenden, wenn es gelungen 
wäre, das Schwinden des Arginins in Lichtkeimlingen von Pinus Thun- 
bergii völlig (quantitativ) durch eine restlose Analyse der regenerierten 
Eiweiße zu klären. Aber es bleibt sehr wahrscheinlich, daß auch in die- 
sem Falle die Gehaltsveränderung der Basen nicht auf einen Abbau, son- 
dern auf eine Bildung basenreicher Eiweiße zurückzuführen ist. 

Gerade die schwierige Desaminierung weist auf einen anderen Charak- 
ter des Arginins hin: es erscheint als eine sehr kostbare Substanz, die — 
vielleicht gerade wegen ihrer erschwerten Synthese oder wegen ihrer Sauer- 
stoffarmut, ihren Energiereichtums — dem Keimling im Sameneiweiß in 
einer für längere Zeit ausreichenden Menge mitgegeben wird. Das wäre ein 
Parallelismus zur tierischen Physiologie, die uns gezeigt hat, daß z. B. den 
Spermatozoiden der Fische (ebenfalls Fortpflanzungskörper, wenn auch 
nicht homologer Art) eine gewaltige Menge Arginin mitgegeben wird. 

Ich kann dem Arginin bzw. den Hexonbasen im Stoffwechsel der Coni- 
ferenkeimlinge nicht die Funktion eines Ammoniakentgifters, eines un- 
spezifischen Vorratsstoffes für den N-Stoffwechsel zusprechen, sondern 
eher die eines wertvollen, spezifischen Reservestoffes, dessen Synthese bisher 
nicht einwandfrei beobachtet werden konnte, und dessen Abbau normaler- 
weise vermieden wird. 


5. Kritik der Arbeiten von SUZUKI. 


Suzukıs Ansicht (1900b): „Arginin in coniferous plants not only 
comes from the decomposition of proteids but also can be synthetically 
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formed from the ammonium salts offered to the plants“... ,,It is not 
only a primary product, but also a secondary or transitory product.“ 
„Ihe formation and transformation of arginin in coniferous plants are far 
greater and quicker than those of asparagine,“ kann nicht mit den oben 
zusammengefaBten Ergebnissen meiner Untersuchungen in Einklang ge- 
bracht werden und fordert zur Stellungnahme heraus. Zwar hat vor 
Suzux1 SCHULZE (1896) sich schon mit dem Proteinumsatz in Coniferen- 
keimlingen beschäftigt, aber mehr chemische Analysen als physiologische 
Experimente angestellt. Er hat seine Ansicht so vorsichtig zum Ausdruck 
gebracht (siehe Einleitung), daB ich zu ihr nicht im Gegensatz stehe. 
Vielleicht ahnte dieser berühmte Forscher schon, daB die Argininan- 
reicherung nicht durch eine sekundäre Synthese, sondern durch einen 
Nichtverbrauch, durch eine Veränderung der Zusammensetzung der Ei- 
weiBe erklärt werden kann (ScHULZE und WINTERSTEIN, 1901). 

Zu Suzukıs analytischen Methoden ist zu sagen, daß seine Art der 
Eiweißfällung das völlige Entfernen der Peptone und Albumosen nicht 
gewährleistet. Doch kann ich hierin eine wesentliche Fehlerquelle nicht 
sehen. Wichtiger ist, daß Suzukı niemals Ammoniak in seinen Keim- 
lingen fand, auch wenn er sie mit 2% (!) NH,Cl-Lésung ernährte. Daß 
hier ein grober Versuchsfehler vorliegt, erscheint mir gewiß. Ich habe 
immer Ammoniak in den Keimlingen nachweisen können. Die Fütterung 
von Ammoniumsalzen steigerte den Gehalt an präformiertem Ammoniak 
ganz beträchtlich. Es ist mir nicht verständlich, wie Suzukı übersehen 
konnte, daß die von ihm verwandten Ammonium-Chloridkonzentra- 
tionen unter allen Umständen in den Keimlingen Ammoniak anreichern 
mußten, selbst dann, wenn dem Eindringen in die Zellen eine sofortige 
Synthese zu Eiweißen oder anderen Stoffen folgte. Nach allen unseren 
Kenntnissen müssen bei solchen Versuchen so beträchtliche Mengen von 
nicht verarbeitetem Ammoniak in den Gefäßen, Zellwänden usw. vor- 
handen sein, daß sie sich einer vorsichtigen Analyse nicht entziehen 
können. Das Nichtauffinden von Ammoniak ist aber um so bemerkens- 
werter, weil dieses im Niederschlag der Phosphorwolframsäure mit er- 
scheinen muß und so einen zu hohen Basengehalt vortäuscht. Diese Tat- 
sache müssen wir im Auge behalten. Ich habe bei Ernährung mit 
0,3%iger NH,Cl-Lésung bei Schwarzkieferkeimlingen doppelt soviel Am- 
moniak-N (absolut genommen!) gefunden als Basenstickstoff. Wenn 
Suzukı also in seinen Stickstoffkulturen (Pinus Thunbergii) mit be- 
trächtlich höheren NH,CI-Konzentrationen, die unbedingt schädlich 
wirken müssen, überhaupt keinen Ammoniak nachweisen kann, aber 
eine beträchtliche Steigerung des Basen-N feststellt, so kann ich hierzu 
nur sagen, daß solche Ergebnisse bei keinem meiner Objekte erhalten 
werden können, und daß sie auch theoretisch unwahrscheinlich er- 
scheinen. 
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Dann hat Suzuxr Dunkelkulturen von Pinus Thunbergii analysiert 
und fand z. B. nach vierwôchentlicher Verdunkelung insgesamt 70% 
des Total-N in Form léslicher Verbindungen und zwar 25% Amid-N und 
19% Basen-N ; in Hundertteilen des léslichen N berechnet, verhalten sich 
diese Mengen wie 36 : 27. Da aber im Sameneiweiß nach Suzuxis eigenen 
Analysen hôchstens 16% Amid-N und 27% Basen-N präformiert sind, 
kann ich den Zahlen nur entnehmen, daß in Dunkelkeimlingen der 
Asparaginstickstoff um mindestens 125%, der Basenstickstoff aber über- 
haupt nicht angereichert erscheint. Dieser Versuch ergibt also nur eine 
Bestätigung meiner Ansicht. 

Auch das schnelle Verschwinden der Hexonbasen in Lichtkulturen 
deute ich in dem oben von mir begriindetem Sinne, daB bei Pinus Thun- 
bergii eine Synthese basenreicher Verbindungen zu beobachten ist. DaB 
dementsprechend der Asparagin-N langsamer abnimmt, stimmt mit der 
von mir oft beobachteten Tatsache überein, daß bei Eiweißregenera- 
tionen erst die präformierten spezifischen Bausteine, die Aminosäuren, 
und dann erst die unspezifischen Reservestoffe, die Amide verbraucht 
werden. 

Auch den dritten von SUZUKI angeführten Versuch (S. 44) kann ich 
nur als mit meinen Ansichten übereinstimmend ausdeuten, ganz abge- 
sehen davon, daß dieses Experiment Ungesetzmäßigkeiten zum Aus- 
druck bringt, die ich auf Grund der mitgeteilten Protokolle nicht be- 
friedigend verstehen kann. Suzuki verdunkelt Keimlinge von Pinus 
Thunbergii zunächst 2 Wochen, bringt dann eine Portion 2 weitere 
Wochen ins Dunkle, eine dritte 2 Wochen ans Licht. In Hundertteilen 
des gesamten löslichen Stickstoffs enthalten diese Versuchspflanzen : 








Tabelle 20. 
Samen | 14 Tage dunkel | 28 Tage dunkel ern -< re 
Asparagin-N. | 16 38 36 33 
Basen-N . . 27 27 27 22 














Ich kann diese Zahlen doch nur in dem Sinne auswerten, daB in Dun- 
kelkulturen allein der Amid-N bedeutend angereichert erscheint, und daß 
bei Beleuchtung zunächst die Basen zur Proteinsynthese verwendet 
werden. 

Noch deutlicher ist ein Versuch auf Seite 45/46, bei dem Keimlinge 
zunächst 18 Tage im Tageslicht kultiviert und dann 12 Tage ins Dunkle 
gebracht wurden. Die Ergebnisse habe ich in nebenstehender Tabelle 21 
zusammengestellt. 

Ich kann den Zahlen nur entnehmen, daß die Basen im Dunkeln 
weder relativ noch absolut angereichert werden, während die Säure- 
amide eine absolute Vermehrung erfahren. 
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Weiter hat Suzux1 Eiweiße aus Lichtkeimlingen von Pinus Thun- 
bergii zu isolieren versucht und analysiert, und dabei eine ahnliche Zu- 
sammensetzung gefunden wie bei den SameneiweiBen. Die isolierte Ei- 
weiBmenge entsprach nur einem Bruchteil der wirklich vorhandenen ; es 
ist also zunächst unmöglich, aus den erhaltenen Zahlen auf die Zu- 
sammensetzung aller Keimlingseiweiße, auch der nicht isolierten zu 
schließen. Dann wäre es wesentlich zu wissen, wie die Eiweiße der Dun- 
kelkeimlinge zusammengesetzt sind; denn allein in Dunkelkulturen be- 
obachtete SUZUKI eine Basenanreicherung, und wenn er nun zugunsten 








einersekundären Syn- 
Tabelle 21. 
these die Möglichkeit : mo 
eines Nichtverbrau- 18 Tage Licht hei aaa 
ches ausschlieBen 
will, ist es offenbar ;n % des { HiweiB-N. . 43,6 34,2 
0 . 
notwendig, mit Dun- Gesamt-N | APparagin-N 14,2 17,2 
kelkulturen zu arbei- Basen-N . . 18,6 17,4 
ten. Jedenfalls er- in % des { Asparagin-N 26 26 
lôslich. N | Basen-N . . 33 26 








scheint es völlig un- 
berechtigt, Ergebnisse an Lichtkeimlingen ohne weiteres auf Dunkel- 
keimlinge zu übertragen. 

Neben solchen Unzulänglichkeiten in der physiologischen Methodik 
fällt in Suzuxis Arbeiten vor allem der Mangel an Gesetzmäßigkeiten 
auf. Das hat mich auch veranlaßt, zu größeren Serienversuchen überzu- 
gehen. Ich glaube, daß eine kritische Ausdeutung der SuzuxKischen Ex- 
perimente nicht zu der Ansicht führen kann, daß bei den Coniferen vor 
allem dem Arginin die Bedeutung eines Ammoniakentgifters zukommt, 
sondern daß diese Versuche klar dafür sprechen, daß die untersuchten Na- 
delhölzer Amidpflanzen sind, ebenso wie die Leguminosen, Gramineen 
Cruciferen, Cucurbitaceen, Solanaceen usw. 


6. Der Rest-Stickstoff. 

Ich habe in der Einleitung zu dieser Arbeit gesagt, daß eine der 
nächstliegendsten Arbeiten der Stickstoffphysiologie die Klärung der 
physiologischen Funktion der einzelnen Eiweißbausteine ist. Dabei er- 
scheint es zweckvoll, zunächst die im Stoffwechsel der Pflanze sekundär 
angereicherten löslichen N-Verbindungen von den primären, hydro- 
lytisch entstandenen zu trennen. Das führte zur Entdeckung der einheit- 
lichen Gruppe der Ammoniakentgifter. 

Für alle die löslichen N-Verbindungen, die weder zu dieser Gruppe 
gehören noch präformiertes Ammoniak darstellen, hat sich in der physio- 
logischen Chemie seit langer Zeit der Begriff Rest-Stickstoff eingebürgert, 
der nur sagen soll, daß seine Menge meist durch Subtraktion (als Rest) 
der analysierten Verbindungen vom löslichen Stickstoff erhalten wird. 
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Doch haben mannigfache Arbeiten, auf die ich früher verwiesen habe 
(1926, 1928a), gezeigt, daB offenbar dieser Rest-N eine gréBere Be- 
deutung hat, als die eines nur der Vollständigkeit halber errechneten 
Zahlenwertes, daB es sich auch hier um eine physiologisch weitgehend 
einheitliche Gruppe von Verbindungen handelt. 

Besonders aus den Arbeiten von PRIANISCHNIKOW, CHIBNALL und 
meinen eigenen konnte ich entnehmen, daB dieser Rest-N unter be- 
stimmten Bedingungen besonders hervortrat, namentlich, wenn die hydro- 
lytischen Eiweißspältungen vorherrschten (Narkose, Anaérobiose), daß er 
dann an Menge abnahm, wenn die primären Spaltprodukte weitgehend 
wesentliche Veränderungen, besonders auf oxydativem Wege, erfuhren. 
Das veranlaßte die Vermutung, im Rest-N die Hauptmenge der hydro- 
lytischen Spaltprodukte zu sehen, die Aminosäuren. Und ich habe diese 
Vermutung in meiner Nikotinarbeit und in dieser vorliegenden Unter- 
suchung stützen können durch den Befund, daß dieser Rest-N zum 
größten Teil a-Aminogruppen entspricht. 

Es ist klar, und das ist nie anders ausgesprochen worden, daß die 
physiologische Forschung sich der einzelnen Komponenten dieses Rest-N 
noch anzunehmen hat, wenn auch nicht erwartet werden kann, daß in 
ihm noch andere Verbindungen in größeren Mengen versteckt sind, die 
unter gewissen Bedingungen sekundären Anreicherungen in ähnlichem 
Ausmaße wie bei dem Amid-N unterliegen. 

Wenn ich nun, früheren Forschern folgend, heute noch klarer diesen 
Rest-Stickstoff den Amiden gegenüberstellen will, so dient das nicht 
allein praktischen Zwecken, nämlich der Ermöglichung einer leichten 
Verständigung durch eine klare Terminologie, sondern hat auch einen 
theoretischen Wert. 

Es ist klar, daß die Säureamide, soweit sie in höheren Pflanzen vor- 
kommen (Asparagin, Glutamin), von den «-Aminosäuren sich nur zu 
einem Teil unterscheiden, eben durch den Besitz der Amidgruppe 
— CONH,, die chemisch und damit auch physiologisch wohl unterscheid- 
bar ist von der Aminogruppe — HCNH,.COOH, die das Charakteristi- 
kum der typischen Eiweißbausteine ist. Die Amide enthalten nun auch 
eine solche Aminogruppe, und wir haben allen Grund anzunehmen, daß 
die Verschiedenheit des übrigen Teils des Moleküls nicht hindert, daß 
diese a-Aminogruppe dieselben chemischen und auch physiologischen 
Eigenschaften besitzt wie die der einfachen @-Aminosäuren. So werden 
offenbar die Aminogruppen beider Verbindungen durch das gleiche, 
unspezifische Ferment, die Desaminase, abgespalten. Wenn ich trotz- 
dem den Begriff des doppelten Amid-N = Asparagin-N beibehalten 
will und diesen dem «-Amino-N gegenüberstelle, so hat das folgen- 
den Grund: 

Die physiologische Bedeutung der Amide wird nicht allein durch die 
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Art ihrer N-Bildung, sondern vor allem durch die Konfiguration der C- 
Atome bestimmt. Fiir die hier und in meiner Arbeit von 1926 verfolgten 
Probleme ist also ohne Bedeutung, daB die Aminogruppe des Asparagins 
wahrscheinlich ebenso leicht dem Angriff der Desaminasen unterliegt, wie 
die des Glykokolls usw.!. Die Unterschiede dieser Stoffe liegen vielmehr 
in erster Linie in der Möglichkeit ihrer Synthese. Das Glykokoll oder eine 
andere Mono-Aminosäure kann das Asparagin eben nicht ersetzen, nicht, 
weil die a-Aminogruppen unterschiedlich eingefügt wären, sondern weil 
der N-freie Körper zur Amidbildung offenbar leicht zur Verfügung steht, 
zur Glykokollbildung aber nicht. Die große Bedeutung dieser Verhält- 
nisse für die Pflanze geht daraus hervor, daß die N-freien Ausgangsstoffe 
der Amidbildung (z. B. die Apfelsäure) 2 Atome Stickstoff aufzunehmen 
vermögen, während die typischen «-Aminosäuren dazu (im Organismus!) 
nicht in der Lage erscheinen. 

Warum nun die Pflanze an der einen Stelle eine Aminogruppe 
abspaltet, sie an der anderen wieder einfügt, und wie sie dies tut, 
das entzieht sich noch unserer Kenntnis. Vielleicht stellen beide Vor- 
gänge gar nicht eine beiderseitige Umkehrung dar, die unter Mitwir- 
kung desselben Fermentes vor sich gehen, vielleicht sind es gar nicht 
unspezifische Desaminasen, die hier zertrümmern und dort syntheti- 
sieren. Denn der Mechanismus der oxydativen Aufspaltung der Amino- 
säuren braucht theoretisch in gar keiner Verwandtschaft zur Bildung 
des Asparagins zu stehen, wofür auch spricht, daß die Veratmung 
der Aminosäuren entweder zu Ketosäuren oder zu kohlenstoffärmeren 
Säuren und Aldehyden führt, die Synthese des Asparagins aber ver- 
mutlich von einer Oxysäure (der Apfelsäure) ausgeht (vgl. Morus 1926, 
WETZEL 1927). 

Wie dem auch sei, ich kann auch auf Grund der vorliegenden Experi- 
mente nicht von der Ansicht lassen, daß es zweckmäßig und richtig ist, 
von einem doppelten Amid-N zu sprechen; denn diese zwei N-Atome des 
Asparagins sind trotz ihrer chemischen Differenzierung als Glieder eines 
physiologisch eindeutigen Körpers physiologisch gleich wichtig und eine 
terminologische Gleichstellung ihrer a-Aminogruppe mit den übrigen 
Aminogruppen primärer Proteinspaltlinge müßte zu Unklarheiten füh- 
ren. Wer sich nicht mit dieser Ansicht zufrieden geben kann, tut viel- 
leicht gut, sie als eine Arbeitshypothese hinzunehmen. Denn unsere bis- 
herigen Kenntnisse widersprechen ihr sicherlich nicht. Wenn ich in der 
vorliegenden Arbeit statt des Ausdruckes doppelter Amid-N den des 


1 Im übrigen verhält sich tatsächlich die «--Aminogruppe des Asparagins 
gegenüber Säuren und Alkalien weniger resistent als die der anderen Aminosäuren, 
worauf mich Herr Geheimrat VoRLANDER-Halle aufmerksam machte, und was 
unter Umständen physiologisch von Bedeutung ist. Das bedarf näherer Unter- 


suchung. 
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Asparagin-N gesetzt habe, dann deshalb, um jede Verwechselung und 
Unklarheit zu vermeiden. Möglich ist diese Bezeichnung aber nur des- 
halb, weil bei den Coniferen nur das Säureamid Asparagin nicht aber das 
Glutamin eine Rolle spielt. 

Die Erforschung des Rest-N hat in der vorliegenden Arbeit einen Fort- 
schritt zu verzeichnen. Die basischen Aminosäuren sind (in Coniferen- 
keimlingen!) den Mono-Aminosäuren gleichzustellen, sie sind primäre 
Produkte der Proteolyse, auch wenn ihr weiteres Schicksal ihnen eine ge- 
wisse Sonderstellung zuweist. Mit dieser Feststellung ist weder gesagt, 
daB diese primären Stoffe überhaupt nie sekundär entstehen. Das wire 
natürlich vôllig falsch. Und es ist auch nichts über die spezifische, phy- 
siologische Bedeutung jedes einzelnen dieser primären Spaltlinge gesagt, 
die die Forschung noch sehr beschäftigen wird. 


7. Ausblick. 


Nun erscheint klar, daB die Proteolyse in keimenden Coniferen- 
samen nicht geeignet ist, dem Mechanismus der Bildung basischer Amino- 
säuren nachzuspüren, weil überhaupt keine oder nur eine geringe Syn- 
these dieser Stoffe bei der Keimung vor sich geht. 

Da liegt es nun nahe, mit dem obenerwähnten tierphysiologischen 
Vergleich oder durch eine eingehende Analyse des Argininauftretens in 
reifenden Pflanzensamen (vgl. SCHULZE und WINTERSTEIN 1910, 1911) 
weiterzukommen zu versuchen. Mich selbst beschäftigt zunächst das 
Auftreten basischer N-Verbindungen in solchen Kulturen von Mucor 
und Penicillium, in denen in Ermangelung anderer Betriebsstoffe Eiweiße 
oder Aminosäuren in großem Maßstabe desaminiert werden. 


Meinem hochverehrten Chef, Herrn Professor Dr. Karsten, und 
der Notgemeinschaft der Deutschen Wissenschaft sage ich für die Unter- 
stützung meiner Arbeiten und Herrn Institutsgehilfen R. Hryner für 
seine treuen Hilfeleistungen meinen besten Dank. 


Anhang. 


Dritter Versuch (August 1926):3 Wochen alte Lichtkeimlinge von Pinus nigra 
werden am 7. August zu einem Teil normal weiter kultiviert, zum anderen ver- 
dunkelt. Am 18. VIII. werden von beiden Portionen Analysen gemacht. Von 
den bis zum 18. VIII. verdunkelten Keimlingen wird ein Teil weiterhin normal 
belichtet, der Rest verbleibt im Dunkeln. Beide Portionen werden am 2. IX. 
untersucht. Die Tabelle 4 enthält die Ergebnisse. 1000 Keimlinge enthielten 
rund 800 mg Gesamt-N. . 

Vierter Versuch (Mai 1927): Junge, 4 Wochen alte Keimlinge von Pinus pinea 
werden zu einem Teil am 3. Mai analysiert Die übrigen werden 14 Tage lang bei 
20° C teils bei normaler Beleuchtung, teils im Dunkeln weiter kultiviert. Die 
Ergebnisse sind in Tabelle 5 dargestellt. 
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Tabelle 4. Proteolyse in verdunkelten jungen Keimlingen der Schwarzkiefer. 



































Vorbehandlung bis zum 7. VIEL. hell vom 7. bis 18. VIIL dunkel 
7.— 18. VIIL | 7.—18.VIIL |18.VIIL—2.1X | 18. VIE — 2. IX. 
a hell dunkel hell dunkel 
EiweiB-N . 60,7 48,0 64,7 44,6 
lôslich. N . 39,3 52,0 35,3 55,4 
in % des) NH,-N. . . 1,3 3,1 1,2 6,9 
Gesamt-N | Asparagin-N 8,7 16,5 7,6 14,6 
Basen-N . . 16,7 23,0 16,3 25,5 
«-Amino-N 6,0 q 8,0 6,0 6,5 
2 NH,-N. . . 3,0 6,0 3,4 12,0 
in % des | Asparagin-N 22,0 32,0 22,0 26,0 
léslich.N | Basen-N . . 42,0 34,0 46,0 44,0 
«-Amino-N 15,0 15,0 17,0 12,0 
Tabelle 5. EiweiBumsatz in verdunkelten Pinienkeimlingen. 
Pinus pinea Versuchsbeginn | 14 Tage Licht | 14 Tage Dunkel 
Eiweiß-N. . 38,9 35,7 32,0 
löslich.N. . 61,1 64,3 68,0 
on % des | NEN... 18 2,4 2,6 
> * NA Asparagin-N 14,5 17,7 26,4 
esamt-N | Basen-N . . 24,7 28,0 28,3 
Arginin-N . 16,4 20,0 19,2 
Rest-N . . . 20,1 16,2 10,7 
NHN... 3 4 4 
in % des } Asparagin-N 24 28 39 
lôslich. N | Basen-N . . 40 43 42 
Rest-N . . . 33 25 16 











Sechster Versuch (Marz 1927): Samen von Picea excelsa werden am 11. Februar 
ausgesät. Am 2. Marz beginnen sie ihre Samenschalen abzuwerfen. Dieser Tag 
wird als Versuchsbeginn gewählt. Insgesamt werden sechs Portionen analysiert: 

1. eine Kontrollportion zu Beginn des Versuches; 

2. eine Autolysenportion, die zerrieben und unter Zusatz von Chloroform- 
Toluol und Trypsin bei 37° C und py 7,8 8 Tage lang im Brutschrank gestan- 
den hat; 

3. eine Dunkelportion nach 14 Tagen (bei 25° C); 

4. eine Dunkelportion nach 20 Tagen (bei 25° C); 

5. eine Lichtportion nach 20 Tagen (bei 20° C); 

6. eine Portion, deren Keimlinge 20 Tage lang bei normaler Beleuchtung in 
einer Nährlösung nach PRIANISCHNIKOW gehangen haben bei einer NH,CI-Kon- 
zentration von 1,0 g im Liter. 

Die Portionen 1 und 2 zeigen sehr hohe Gesamt-N-Werte, da sie die Samen- 
schalen noch besitzen, die Portionen 6 deshalb, weil sie NH; aus der Nährlösung 
aufgenommen haben. 
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Tabelle 7. Eiweißumsatz in jungen Fichtenkeimlingen. 
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Dauer Beginn 15 Tage 14 Tage 20 Tage 20 Tage | 20 Tage 

Versuch Kontrolle | Autolyse Dunkel Dunkel Licht NH,Ci 
Gesamt-N auf 1000 Keimlinge 258 250 231 228 240 314 
Eiweiß-N. . 56 52 51 46 65 68 

lôslicher N . 44 48 49 54 35 32 

in % des }NH,-N . . . 6 8 8 9 1 5 
Gesamt-N | Asparagin-N 5 6 10 13 6 7 
Basen-N . . 21 21 18 18 15 10 

Amino-N . . 11 10 11 11 10 10 
NH,N... 14 17 17 18 4 15 
, Asparagin-N 11 13 21 24 19 21 
nz Basen-N . .| 48 45 37 34 43 31 
en. X [Arginin-N 33 32 24 23 28 17 
\Amino-N 25 20 22 20 28 30 


Siebenter Versuch (Juni1926): 4 Wochen alte Keimlinge von Pinus Thunbergii, 
die noch nicht alle Samenschalen abgeworfen haben, werden 

A. 11 Tage normal belichtet, 
8 Tage verdunkelt, 

C 19 Tage verdunkelt. 

Die Keimlinge der Portion C zeigten ernste Schädigungen. Zu einem Teil 
waren sie abgestorben. Solche wurden nicht mit analysiert. 


Tabelle 8. Proteolyse in verdunkelten Keimlingen von Pinus Thunbergii. 


























analysiert 
Nährlösung 


. 











Pinus Thunbergii 11 Tage Licht | 8 Tage Dunkel | 19 Tage Dunkel 
mgr Gesamt-N in 1000 
Keimlingen 497 496 511 

Ben m, 53,8 39,3 31,4 
lôslicher N . 46,2 60,7 68,6 

’ NH,N... 1,1 2,7 6,7 
in som Asparagin-N 14,5 25,3 23,5 
Gesamt N | Bacen-N . . 13,2 17,2 17,3 
Arginin-N . 9,3 11,8 12,3 

| «-Amino-N 15,6 14,2 16,5 

NE,-N . .. 2,0 4,0 10,0 

in % des } Asparagin-N 32,0 42,0 34,0 
léslich. N | Basen-N . . 29,0 28,0 25,0 
a-Amino-N 34,0 23,0 24,0 


Neunter Versuch (März 1927): Samen von Picea excelsa wurden am 1. Juni 
1926 in N-freien Sand gesät. Die N-Hungerkeimlinge überwinterten im Frühbeet 
und wurden am 3. Marz 1927 zum Versuch verwendet. Ein Teil wurde sofort 

iert, der andere mit NH,Cl-haltiger (1 g pro Liter) PRIANISCHNIKOWscher 


und ein dritter ins Dunkle gebracht. Der Ver- 


regelmäßig begossen, 
such lauft 20 Tage. Die Tabelle 10 enthalt die Ergebnisse. 
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Tabelle 10. Dunkel- und NH,-Kulturen alter Fichtenkeimlinge. 




















‘ Versuchsbeginn 
Picea excelsa Kontroll 20 Tage NH,Ci | 20 Tage Dunkel 
[ Gesamt-N . 370 440 363 
Eiweiß-N. . 314 342 274 
1000 löslicher N . 56 98 88 
Keimlinge! NH,-N . . . 5,6 53 12 
enthalten | Asparagin-N 6 19 12 
Basen-N . . 17,5 14 24 
| Rest-N SI 26,9 12 40 
NH,N... 10 54 14 
in % des | Asparagin-N 11 19,5 14 
aie. Fi FE 31 14,3 27 
Rest-N . . . 48 12,3 45 
in % des ( Asparagin-N 12 42 17 
(lös. min. [sens das 35 31 31 
NH,)-N (BestN... 53 27 52 
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KURZE MITTEILUNG. 


UBER DIE BLAAUWSCHE THEORIE DES PHOTOTROPISMUS. 
Von 
Erwın BUNNING 
(Frankfurt a. M.). 
(Hingegangen am 12. Marz 1929.) 


Die Arbeiten von PisEK (1926), Beyer (1927, 1928) und Boyszn- 
JENSEN (1928) zeigen eindeutig, daß die BLaauwsche Theorie für die 
phototropischen Krümmungen wenigstens in einigen Fällen nicht gültig 
ist. Aus der Tatsache, daß die BLaauwsche Theorie des Phototropismus 
sich als ungültig erwiesen hat, hat man (vgl. Beyer 1927, S. 435) die 
Schlußfolgerung gezogen, daß Lichtwachstumsreaktion und photo- 
tropische Krümmung völlig unabhängig voneinander bestehen. Die 
Richtigkeit dieser Schlußfolgerung scheint fast unbezweifelbar zu sein. 
Der Schlußfolgerung liegt aber, was bisher völlig unbeachtet geblieben ist, 
die unbewiesene Voraussetzung zugrunde, daßein anderer Zusammenhang 
zwischen Wachstumsreaktion und Krümmung als der von BLaauw an- 
genommene nicht möglich ist. Wir wollen sehen, ob diese Voraussetzung 
berechtigt ist. 

Meine Versuche wurden alle mit mesokotylfreien Avena-Keimlingen 
ausgeführt; Aufzucht nach der Methodik von Beyer. Ich arbeitete nur 
mit der Lichtmenge 210 M.K.S. (30 M.K. 7 Sek.). 

1. Zunächst ermittelte ich durch antagonistische Beleuchtung, wobei 
die Medianebene des Keimlings senkrecht zur Lichtrichtung stand, die 
Lichtwachstumsreaktion und verglich diese mit der nach einseitiger Be- 
leuchtung eintretenden Krümmung. Ähnlich wie bei den Versuchen 
Beyers (1928) zeigte sich, daß nach einiger Zeit (meist wurde die Mes- 
sung 90 Minuten nach der Beleuchtung vorgenommen) die zum Licht ge- 
richtete Seite der einseitig beleuchteten Keimlinge ein kleineres Stück 
gewachsen ist als ein antagonistisch beleuchteter Keimling, während die 
entgegengesetzte Seite stärker gewachsen ist als ein verdunkelter Keim- 
ling. Das stimmt überein mit den Ergebnissen Bevers. 

2. Dann halbierte ich die Spitze von Keimlingen der Länge nach 
(zur Methodik vgl. Boysen-JEnsen 1928). Mit solchen Keimlingen wur- 
den die unter 1. genannten Versuche wiederholt. Phototropische Krüm- 
mung und Lichtwachstumsreaktion waren bei diesen Versuchen, wohl in- 
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folge des Einschnitts, etwas schwächer. Im wesentlichen aber stimmte 
das Ergebnis mit dem unter 1. genannten überein. 

3. Wie 2., aber in den Einschnitt ein Glasplättchen gelegt. Ergebnis: 
Phototropische Krümmung sehr gering (das fand auch BoysEn-JEn- 
SEN). Lichtwachstumsreaktion regelmäßig stärker als bei 2. 

4. Wie 3., aber Glasplättchen unmittelbar nach der Beleuchtung 
wieder entfernt. Ergebnis: Sehr gut übereinstimmend mit dem bei 2. ver- 
zeichneten Ergebnis. 

BoysEN-JENSEN fand, daß die phototropischen Krümmungen zum 
mindesten nicht immer „durch separate Reaktionen der einzelnen Teile 
der Spitze zustande kommen, sondern daß die verschiedenen Teile der 
Spitze harmonisch zusammenwirken“. Ich folgere aus meinen Ver- 
suchen, daß auch die Lichtwachstumsreaktionen nicht durch separate 
Reaktionen der einzelnen Teile zustande kommen. Wir müssen nach den 
Ergebnissen annehmen, daß in einer Spitze, in der der Zusammenhang 
beider Hälften nicht gestört ist, Beleuchtung einer Hälfte Hemmung des 
Wachstums dieser Hälfte, aber infolge Reizleitung Beschleunigung des 
Wachstums der entgegengesetzten Seite, oder, wenn auch die entgegen- 
gesetzte Seite beleuchtet ist, Verminderung der Wachstumshemmung 
der Gegenseite hervorruft. 

Erwähnen möchte ich noch, daß die Übereinstimmung zwischen 
2. und 4. wirklich eine vollkommene ist. In beiden Fällen kann man ein 
Minimum der Wachstumsgeschwindigkeit nach etwa 2 Stunden, ein 
Maximum nach etwa 3 Stunden durch Beobachtung mit dem Horizontal- 
mikroskop feststellen. Für die Entstehung der normalen Wachstums- 
reaktion ist also wirklich der Zusammenhang beider Hälften erforderlich. 

Die Lichtwachstumsreaktion eines Teiles entsteht aus dem direkten 
Einfluß des Lichts auf diesen Teil und aus dem von anderen, auch be- 
lichteten Teilen ausgehenden Einfluß. Die Lichtwachstumsreaktion 
muß also bei einseitiger Beleuchtung ganz anders ausfallen als bei anta- 
gonistischer oder allseitiger Beleuchtung. Man darf also nicht erwarten, 
daß die phototropische Krümmung mit der nach allseitiger Beleuchtung 
erfolgenden Lichtwachstumsreaktion übereinstimmt. Damit werden alle 
Gründe, die gegen den Zusammenhang zwischen Krümmung und Wachs- 
tumsreaktion angeführt worden sind, hinfällig. 

Es ist nach diesen Darlegungen klar, daß nach einseitiger Beleuch- 
tung mit 210 M.K.S. die Konkavseite langsamer wachsen muß als ein 
allseitig beleuchteter Keimling, daß aber die Konvexseite schneller 
wachsen muß als ein verdunkelter Keimling. Die Konkavseite wächst 
langsamer, weil die Beschleunigung durch Belichtung der Gegenseite 
nicht vorhanden ist. Die Konvexseite wächst schneller, weil Beleuch- 
tung einer Seite mit 210 M.K.S. stets Wachstumsbeschleunigung der 
anderen Seite bedingt. 
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Da nach diesen Ergebnissen nichts mehr gegen einen Zusammenhang 
zwischen Lichtwachstumsreaktion und phototropischer Kriimmung 
spricht, aber von vielen Seiten sehr gute Gründe für einen solchen Zu- 
sammenhang angeführt worden sind, dürfen wir annehmen, daß zwar die 
BLaauwsche Theorie falsch, BLaauws Grundgedanke aber richtig ist. 
BLaauws Grundgedanke ist: „Die Lichtwachstumsreaktion ist die pri- 
märe, der Phototropismus die sekundäre Erscheinung, welche notwendig 
aus ihr folgt, wenn durch örtlich ungieiche Belichtung ürtlich ungleiche 
Wachstumsreaktionen entstehen.“ 

Die Ergebnisse der obengenannten Versuchsreihen 1—4 seien hier in 
einer Tabelle noch einmal mit Zahlen wiedergegeben. 

Tabelle. Zuwachs der Keimlinge in Millimetern nach 90 Minuten 
(Extremwerte aus je 10 Messungen). 
Keimlinge einseitig beleuchtet, 


Versuchs- | Keimlinge Keimlinge Zuwachs der 
reihe dunkel antagonistisch beleuchtet Konkavseite | nein 

















1 1,5—1,7 1,3—1,5 0,7—0,8 242,7 

2 1,2—1,4 1,0—1,2 0,8—0,9 22-24 

3 1,2—1,5 0,7—0,9 0,8—0,9 1,2—1,5 

4 1,2—1,5 1,0—1,2 0,8—0,9 2,1—2,4 
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Der Oberwald. 

Das innere, höchste Basaltmassiv des jungtertiären Vogelsbergs bil- 
det den ,,Oberwald“. Es ist ein ausgedehntes Waldgebiet von etwa 
700 m durchschnittlicher Höhe. In seiner Mitte liegt die höchste Er- 
hebung des Vogelsbergs, der Taufstein (772 m). Das ganze Gebirge ist 
sehr niederschlagsreich. Im Oberwald steigen die jährlichen Nieder- 
schlagsmengen über 1200 mm, davon etwa 32% in Form von Schnee 
(SPILGER). Daher ist das Klima dort für die Höhenlage äußerst rauh 
und die Vegetationsperiode stark herabgesetzt. 

Der Oberwald ist von großen Buchenbeständen bedeckt. Einge- 
schaltet sind zahlreiche Waldwiesen, und an den Rändern schneiden 
Hutweiden in das Waldgebiet ein. In die Buchenwälder sind Stieleichen, 
Hainbuchen, Bergahorn und einzelne Eschen eingestreut. An sumpfigen 
Stellen findet sich auch die Erle. Jedoch bilden sie alle keine geschlossenen 
Bestände. Im Unterholz treten als charakteristischste Vertreter auf: 
Sambucus nigra, Sorbus aucuparia, Corylus avellana, Juniperus communis. 
In neuerer Zeit sind durch die Forstwirtschaft größere Fichtenschläge 
angepflanzt worden, auch einige Gruppen von Waldkiefern, besonders 
an den Waldrändern. 

Etwa in der Mitte des Oberwaldes liegt die Breungeshainer Heide, ein 
ungefähr 2 qkm großes Wiesen-, Sumpf- und Moorgebiet. Hier hat sich, 
ungefähr 1:/, km westsüdwestlich des Geiselsteins das einzige Hochmoor 
des Vogelsbergs gebildet. Es ist ein noch lebendes Hochmoor mit deut- 
licher uhrglasförmiger Aufwölbung, bedeckt mit einem Calluneto-Spha- 
gnetum. An den feuchteren Stellen finden sich Bestände von Eriophorum 
vaginatum. Zwischen den Sphagna haben sich Vaccinium oxycoccus, 
Empetrum nigrum und große Polster von Polytrichum-Arten (P. commune, 
strictum, gracile) angesiedelt. In der Mitte des Moores liegt ein lichter 
Bestand von Pinus silvestris. Auch einzelne kleine Birken stocken auf 
dem Moore selbst. Ringsherum zieht sich ein Gürtel von Sumpfwiesen. 
Eine ausführliche Pflanzenliste findet sich bei SPILGER. 
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654 H. Schmitz: 

Das Moor liegt gerade auf der Wasserscheide zwischen Rhein- und 
Wesergebiet. Nach Siiden entwassert es zur Nidda, nach Nordosten 
durch den Ellersbach in die Fulda. 

In den achtziger Jahren des vorigen Jahrhunderts ist an der Siid- 
westecke des Moores ein Torfstich angelegt worden. Er konnte jedoch 
wegen der ungiinstigen Verkehrsverhältnisse keinen Gewinn bringen und 
ist sehr bald wieder eingegangen. 

Uber den Aufbau des Moores geben uns mit einem Kammerbohrer 
nach schwedischem Modell ausgefiihrte Bohrungen Auskunft. 

Das Liegende des Moores bildet schwerer, gut Wasser speichernder 
Ton, aus den Verwitterungsprodukten des Basaltes entstanden und mit 
Löß durchmischt (CHELIUS, SPILGER). 

Das erste Profil stammt von dem zentralen Teil des Moores innerhalb 


des Kiefernbestandes. 

Profil I. 

350—335 cm. Tonmudde. Radizellen, Rhizome von Carex und Birkenrinde. 

335—305 em. Bruchwaldtorf. Stark zersetzter, zuunterst noch toniger Torf mit 
Holz und Rinde der Erle, Birkenrinde, Radizellen, Rhizome von Carex und 
Equisetum, Epidermis von Carex und Phragmites, Sphagnum-Blätter und 
-Sporen, Pollen von cf. Myriophyllum spicatum, Samen von Galium cf. uli- 
ginosum. 

305—245 cm. Caricetum. Radizellen, Rhizome und Epidermen von Carex, Spha- 
gnum-Blätter und -Sporen, Sporen von Tilletia Sphagni, später reichlich 
Eriophorum beigemengt. 

245—180 cm. Eriophoretum mit Radizellen, Rhizomen und Epidermis von Carez, 
nach oben immer mehr Sphagnum-Blätter und -Sporen auftretend. 

180—165 cm. Eriophoreto-Sphagnetum mit Reisern. 

165—45 cm. Sphagnetum. Spärlich Epidermisfetzen von Eriophorum. Sporen von 
Tilletia Sphagni, Konidien von Helicosporium, Gehäuse von Callidina an- 
gusticollis. In der obersten Probe (45 cm.) Zweigstückchen einer Birke. 

45—30 cm. Eriophoreto-Sphagnetum. Tilletia Sphagni, Pollen von cf. Polygonum 
bistorta, reichlich Ericaceenpollen. 

30 cm bis zur Oberfläche. Calluneto-Sphagnetum, mit viel Ericaceenpollen. Ge- 
hause von Callidina angusticollis. 


Profil II. 
Die zweite Bohrung ist ebenfalls auf dem zentralen Moorteil niedergebracht. 

380—365 cm. Tonmudde. Radizellen, Phragmites-Epidermis, Sporen von Spha- 
gnum, Tilletia Sphagni, Aspidium filix femina, Aspidium thelypteris, Pollen 
von cf. Polygonum bistorta und cf. Stellaria palustris. 

365—350 cm. Phragmitetum mit Holzresten. 

350—335 cm. Bruchwaldtorf. Holz und Rinde von Birken, Sphagnum-Blätter und 
-Sporen, Pollen von cf. Nuphar luteum und cf. Polygonum bistorta. Reich- 
lich Carex-Früchtchen. 

335—320 cm. Caricetum. Radizellen, Carex-Epidermis, Blätter und Sporen von 
Sphagnum, Tilletia Sphagni, Birkenrinde, Samen von Comarum palustre, viel 
Carex-Nüßchen. 

320—245 cm. Eriophoreto-Caricetum. Eriophorum-Büschel; Früchtchen, Rhizome 

und Epidermis von Carex; Blätter und Sporen von Sphagnum; Tilletia 
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za: Ericaceenpollen (selten), am Grunde noch Samen von Comarum 

ustre. 

245—200 cm. Eriophoretum. Rhizome und Blattscheiden von Eriophorum, Carex- 
Epidermis, Sphagnum-Blätter und -Sporen, Tilletia Sphagni, Ericaceen- 
pollen, Samen von Potentilla spec., Gehäuse von Callidina angusticollis. 
Nach oben hin tritt das Sphagnum immer reichlicher auf. 

200—185 cm. Sphagneto- Betuletum. Viel Holz und Rinde der Birke, Sphagnum- 
Blätter und -Sporen, Carex-Epidermis, Tilleta Sphagni, Sporen von Aspi- 
dium filix femina; Callidina angusticollis. 

185—140 cm. Eriophoreto-Sphagnetum. Einzelne Holzreste und Birkenrinde, 
Ericaceenpollen; Callidina angusticollis. 

140—35 cm. Sphagnetum. Oben immer reichlicher Eriophorum beigemengt. Til- 
letia Sphagni, Sporen von Aspidium filiz femina; Callidina angusticollis. 

35cm bis zur Oberfläche. Calluneto-Sphagnetr Reichlich Ericaceenpollen, 


Tilletia Sphagni; Callidina onquetiostlie. 


Profil III. 

Es ist am Nordrande des Moores in der nassen Zone, die an den Abhang des 
eigentlichen Hochmoores anschlieBt (Lagg), entnommen, wo ein Bestand junger 
Fichten ein Stiick weit auf das Moor vorgedrungen ist. 

60—45 cm. Grauer Ton mit viel Radizellen. 

45—15 cm. Bruchwaldtorf. Holzreste von Kiefer, Erle und Birke, Rinde von Erle 
und Birke, Sphagnum-Blatter und -Sporen, Rhizome und Epidermen von 
Phragmites und Carex, Radizellen. In der untersten Probe (45 cm.) reichlich 
Pollen von cf. Nymphaea alba und Pollen von cf. Polygonum bistorta. 

15 cm und Oberfläche. Sphagnetum zwischen den Fichten. 

Nach SriLGER fehlen heute Nymphaea alba und Nuphar luteum im höheren 
Vogelsberg. 

Die Stratigraphie zeigt uns den Entwicklungsgang des Moores: Eine 
seichte Wasserfläche verlandet, geht in Bruchwald über — bei dem einen 
Profil unter Vorschaltung eines Phragmitetums —, der Bruchwald wird 
von Carices erobert und schließlich erdrückt. Er wird abgelöst von einem 
Caricetum, stets begleitet von Sphagnen und nach oben hin untermischt 
mit Eriophorum. Die Seggen treten immer mehr zurück, je mehr das 
Moor über das Grundwasser herauswächst. Es folgt ein Eriophoretum, 
das schließlich in ein reines Sphagnetum übergeht. Erst kurz unter der 
Oberfläche treten wieder Eriophorum und Reiser in größerer Menge auf. 
Diese Schichten leiten allmählich zu der heutigen, stark verheideten, 
Oberfläche über. 

Es handelt sich also um eine ganz normale Entwicklung eines Hoch- 
moores. Irgendwelche, sofort ins Auge springende, stratigraphische 
Anhaltspunkte für eine durch Klimawechsel hervorgerufene Änderung 
im Moorwachstum sind nicht gegeben. Immerhin könnten vielleicht 
die in Profil I in 165 cm Tiefe dem Eriophoreto-Sphagnetum beigesellten 
Reiser und das Sphagneto-Betuletum aus Profil II, 185 cm Tiefe, die An- 
deutung einer trockeneren Phase sein. Die pollenanalytischen Befunde 
zeigen beide Horizonte gleichaltrig. Sie entsprechen dem ersten Buchen- 
maximum, wobei allerdings diese Periode in Profil I gegenüber Profil II 
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stark zusammengedriickt erscheint. Ziehen wir die Moore der Rhön 
(OVERBECK), die eine stratigraphisch gut ausgeprägte subboreale Trok- 
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kenzeit aufweisen, zum Vergleich heran, so ergibt sichfreilich auf Grund 
der Waldgeschichte, daB in unserem Moor die verdächtigen Schichten 
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etwas jünger sind, als die bereits dem Schnittpunkt der Eichenmisch- 
wald- mit der Buchenkurve entsprechenden subborealen Torflager der 
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Rhön. Aus dem Profil III ergibt sich nun, daß hier kurz RR dem 
Schnittpunkt der Eichenmischwald- und der Buchenkurve Torfbildung 
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eingesetzt hat. Wir haben es in diesem Profil offenbar mit der Auswir- 
kung der im Subatlantikum wiederbeginnenden feuchteren Klimaphase 
zu tun. Das stimmt zeitlich — immer nach der pollenanalytischen Da- 
tierung — auch sehr schön mit den Befunden in der Rhön überein und 
ergibt zugleich, daß die besprochenen Schichten der Profile I (165 cm) 
und II (185 cm) nicht die Andeutung einer allgemeinen Trockenphase 
— etwa des Subboreals —sein können, da sie zeitlich später einzuordnen 
sind, als der Beginn der Torfbildung bei Profil III. 

Das Profil III gibt jedoch den einzigen Anhaltspunkt für eine Ein- 
ordnung auf stratigraphischer Grundlage in das BLYTT-SERNANDERsche 
System. Wir müssen zu diesem Zwecke die stratigraphisch gut einzu- 
—@— Salix —©— fetula —@— Pinus 


--@--Corylus ~=—O-— Alnus —a— Lichenmischwald 
—4— Fagus —à— Corpinus —L— Picea 
—%*— Abies —Quercus ----- Tilia ee JMS 








ordnenden Moore der Rhén heranziehen (OvERBECK). Da die beiden 
Gebiete räumlich nicht weit entfernt sind (ungefähr 50 km) und trotz 
eines Héhenunterschiedes von rund 100 m im groBen und ganzen die 
gleichen klimatischen Bedingungen aufweisen, dürfen wir wohl ohne 
größeren Fehler die Hauptabschnitte der Waldentwicklung des Vogels- 
bergs mit den gleichen Abschnitten der Rhön auch zeitlich gleichsetzen 
und gewinnen so auch eine Zeitrechnung für den Vogelsberg. Die Gründe 
für die Zulässigkeit dieses Verfahrens hat neuerdings RUDOLPH ein- 
gehend erörtert (33, S. 76 und 114). 
Die pollenanalytischen Befunde vom Moore am Geiselstein. 


Das älteste Profil ist Nr. II. Es beginnt mit absteigender Kiefern- 
und zunehmender Eichenmischwald- und Haselkurve. Das zweite Pro- 
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fil (Nr. 1) setzt etwas später ein, jedoch erkennen wir auch hier noch 
deutlich das Absinken der Kiefernkurve und die Zunahme der Eichen- 
mischwald- und Haselprozente. Wir stehen am Anfang der Eichen- 
mischwald-Haselzeit. In Anlehnung an die Rhén verlegen wir sie und 
damit auch den Beginn der Moorbildung in die boreale und die atlan- 
tische Zeit. 

Die Kurve des Eichenmischwaldes steigt rasch an und weist in dem 
einen Fall das stattliche Maximum von 62%, in dem andern von 59,3% 
auf. Dabei haben wir in Profil I ein fiir diese Héhenlage erstaunliches 
Lindenmaximum von 52%. Da es sich jedoch nur in diesem einen Profil 
einstellt, beruht es offenbar auf einer örtlichen Anreicherung des Linden- 
pollens. Das wird um so wahrscheinlicher, wenn wir die verhältnismäßig 
geringe Lindenvertretung in der Rhön heranziehen. Die Eiche kulmi- 
niert anscheinend erst später, erreicht jedoch nur in Profil II 40% im 
Höchstbetrag. 

Bei den verschiedenen Bohrungen sind offenbar nicht Proben genau 
entsprechender Horizonte getroffen worden, wobei noch zu berücksichti- 
gen ist, daß bei dem schwedischen Kammerbohrer, wenn es sich nicht 
um sehr festes Material handelt, die Proben nur den Durchschnitt von 
etwa 15cm Torf ergeben, da der Bohrkern je nach seiner Festigkeit 
mehr oder weniger durcheinander gemischt wird. 

Die Hasel weist drei ausgeprägte Gipfel auf. Der erste ist in Profil I 
offenbar nicht getroffen. Er liegt zu Beginn der Eichenmischwald-Hasel- 
zeit. Der zweite von 76 bzw. 122,7% fällt in ihre Mitte und der dritte 
von 66,7 bzw. 100% an ihr Ende. 

Gleich zu Beginn der Eichenmischwald-Haselzeit tritt die Erle auf, 
wenig später erscheinen nach der Reihe Fichte, Buche und Tanne. Je- 
doch nur die Erle ist in diesem Abschnitt schon von Bedeutung. Sie 
arbeitet sich langsam hoch und kulminiert am Ende der Eichenmisch- 
wald-Haselzeit mit 43 bzw. 37%. In Profil III erreicht sie unter dem 
lokalen Einfluß des Erlenrandwaldes sogar 62%. Wieder auf Grund 
der Rhönbefunde datieren wir diese Erlenphase als Ende des Atlanti- 
kums und Anfang des Subboreals. 

In dieser Zeit des Erlengipfels beginnt die Buche ihren Anstieg. 
Rasch werden Eichenmischwald und Erle übertroffen, und in der sub- 
atlantischen Buchenzeit beherrscht sie völlig das Bild. Wie früher schon 
die Kiefer, sinken jetzt der Eichenmischwald und die Hasel immermehr 
ab. Auch die Erle geht stark zurück. Fichte und Tanne spielen niemals 
eıne Rolle. Birke und Weide sind besonders in Profil II starken örtlichen 
Schwankungen unterworfen. Jedoch deutet der übereinstimmende 
Birkengipfel zu Beginn der Buchenzeit, durch den die Buchenkurve 
eingeknickt wird (Profil I, 150; Profil II, 125) auf eine stärkere Ausbrei- 










































































tung der Birke auf dem Moore selbst hin. In Profil II wurden in diesem 
Horizont ja auch Birkenholzreste gefunden. 
Als Neuling erscheint sehr spät die Hainbuche und bringt es in 
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Profil I sogar einmal auf 17%, während sonst die Kurve stets unter 10% 


liegt. 





Am Ende der Entwicklung setzt der sekundäre Kiefernanstieg ein. 
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Auch die anderen Nadelhölzer, Fichte und Tanne, zeigen eine deutliche 
Zunahme im Spektrum. Der Aufwärtsbewegung der Kiefernkurve geht 
unmittelbar voraus ein Birkengipfel, in Profil I von einem deutlichen 
Haselmaximum begleitet. In Profil II ist er nur schwach angedeutet. 
Dieser Birken- und Haselgipfel findet sich in derselben Profillage auch 
bei den Rhénmooren wieder. 


Das nordôstliche Vorland. 

Das zweite untersuchte Moor ist das Kéhlersmoor. Es liegt bei dem 
Dorfe GroBenmoor zwischen Burghaun, an der Bahnlinie Fulda—Bebra, 
und Schlitz, am Abhang des Vogelsbergs, in dem Hiigelland zwischen 
Fulda- und Haunetal, unmittelbar westlich der Wasserscheide. Es ent- 
wässert also nach dem Fuldatal und gehört somit zum Wesergebiet. Es 
ist in einer tiefen Mulde am Kopfende eines Tales entstanden in beinahe 
genau 300 m Meereshöhe. Das Moorgebiet umfaßt etwa einen halben 
Quadratkilometer. 

Die geologische Formation ist Buntsandstein. Das Liegende ist tonig 
und tonig-sandig verwitterter Buntsandstein, unten wohl sicher noch 
tertiär, später auch diluvial. Darüber folgt eine dünne Sandschicht 
und dann Ton, beides schon postglazial. Die Tone senken sich allmählich 
vom Rand des Tales nach der Mitte zu, um dort plötzlich in einem Steil- 
abfall von 5—7 m die von dem Moor erfüllte Mulde zu bilden. Eine 
sichere geologische Erklärung für diese Erscheinung vermag ich nicht 
zu geben. Jedoch gemahnt sie auffällig an Einsenkungen, wie sie durch 
Auswaschung eines unterirdischen Salzlagers entstehen‘. 

Vor rund 50 Jahren ist dort einmal Torf gestochen worden. Jedoch 
ist der alte Torfstich längst bis zur Mooroberfläche voll Wasser gelaufen 
und mit Schwingrasen bedeckt. Damals ist auch ein Entwässerungs- 
graben in der Längsrichtung des Tales bis ungefähr zur Mitte des Moores 
angelegt worden. Er ist jedoch jetzt verschlammt und zum größten 
Teil verwachsen — da sich die Gemeinde und der Fiskus, die sich in den 
Besitz des Moores teilen, über die Instandhaltung des Grabens nicht 
einigen konnten. So ist heute das Moor wieder im Vorrücken begriffen 
gegen die nach dem Dorfe zu liegenden drainierten Wiesen. Damit ist 
uns aber auch ein in seiner jetzigen Vegetation hochinteressantes Gebiet 
in seinem ursprünglichen Zustand erhalten geblieben. 

Wenn wir vom Dorfe aus auf das Moor zugehen, treffen wir auf alle 
Übergänge von Kulturwiesen über sumpfige und saure Wiesen zum 
Flachmoor und weiter zu Bruchwald und Zwischenmoor. 

Bei der Begehung des Moores wurden die hauptsächlichsten Pflanzen 


2 Dieselbe Anschauung vertritt BÜCKING in seinem Geologischen Führer 
durch die Rhön. Berlin 1916. 
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notiert, ohne daB jedoch eine genaue Vegetationsaufnahme gemacht 
oder Vollständigkeit angestrebt wurde. 

Am Rande des Moores ist die bunteste Gesellschaft vertreten: 

Juncus bufonius, J. conglomeratus, Scirpus silvaticus, Molinia coerulea, 
Airea caespitosa, Calamagrostis, verschiedene Carexarten, am Boden 
sehr viel Hypnum Schreberi und Aulacomnium palustre. Dazwischen 
Caltha palustris, Viola palustris, Myosotis palustris, Parnassia palustris, 
Cirsium pratense und palustre, Achillea millefolium, A. ptarmica, Lysi- 
machia vulgaris, Potentilla tormentilla, Lythrum salicaria, Galium pa- 
lustre, Lotus uliginosus, Scutellaria galericulata. 

Fast alle Arten treffen wir auch weiter im Flachmoor an, nur treten 
sie hier stark zurück gegenüber den großen Rohrkolben- und Schacbtel- 
halmbeständen aus Typha angustifolia und T. latifolia, Equisetum limo- 
sum und E. palustre gebildet. Dazwischen stehen dicht gedrängt die 
fettgrünen Blätter des Fieberklees (Menyanthes trifoliata), das Blutauge 
(Comarum palustre), dazu Sium latifolium, Epilobium palustre und Ly- 
copus- europaeus. Als Bodenschichte Sphagnen, Polytrichum commune 
und strictum, Aulacomnium palustre. 

Besonders im Herbst, wenn ein Teil der genannten Pflanzen bereits 
verbliiht ist, beherrschen weithin die GroBseggen, speziell Carex rostrata 
und C. lasiocarpa, und die weiBen Dolden von Oenanthe aquatica das Feld. 
Eingestreut sind Straucher und Baume, Weidenarten, Schwarzerle (Alnus 
glutinosa), Faulbaum (Rhamnus frangula), Birken (Betula verrucosa), 
und Waldkiefern (Pinus silvestris). An andern Stellen treten sie zu einem 
richtigen Gehölz zusammen. Dort finden wir dann auch die Hochmoor- 
pflanzen, die diesem Teil den Zwischenmoorcharakter geben: Rhyncho- 
spora alba, Vaccinium oxycoccus, Drosera rotundifolia und auBer dem 
etwas häufigeren Eriophorum angustifolium auch spärlich Eriophorum 
vaginatum. Im Bruchwald, in Pfiitzen mit offenem Wasser, treffen 
wir auf dichte griine Rasen von Lemna minor, Callitriche verna und C. 
stagnalis mit eingeschaltetem Froschléffel, Alisma plantago. 

Für Bestimmung der an den Bohrstellen gesammelten Sphagna bin 
ich Herrn Dr. FırBas zu Dank verpflichtet. Es ergaben sich: vorherr- 
schend Sphagnum recurvum Pau. DE Baur., auf Bulten dominierend 
Sph. medium Limpr., Sph. amblyphyllum Russow, in Schlenken Sph. 
teres Aongstr., am Fuß der Baume Sph. cymbifolium Enru. 

Es ist eine typische Ubergangsmoorgesellschaft. Sph. teres und cym- 
bifolium stellen die alteren Flachmoorvertreter dar, Sph. medium, recur- 
vum und amblyphyllum deuten bereits Hochmoorvegetation an, ebenso 
wie Polytrichum strictum, das sich auch auf den Bulten einstellt. 

Im Ganzen gesehen ist das Moor ein topogenes Flachmoor mit Zwi- 
schenmooranflug. 

Das Köhlersmoor ist umgeben von Wiesen und Ackern. In einiger 














666 H. Schmitz: 
Entfernung, auf den umgebenden Berghängen, treffen wir auf Wald, 
hauptsächlich aus Buchen und Eichen gebildet. Auch einige Fichtenan- 
pflanzungen sind zu finden. 


Die Stratigraphie des Köhlersmoores. 

Um iiber den Aufbau des Moores Aufschlu8 zu erhalten, wurden an 
acht Stellen Bohrungen gemacht. Während der Untersuchung stellte 
sich heraus, daß der schwedische Kammerbohrer in den tieferen, weichen 
Flachmoorschichten, wahrscheinlich wegen der starken Vernässung des 
Bodens, nicht einwandfrei arbeitete. Die späteren Bohrungen wurden 
deshalb mit einem Torfbohrer nach DacHnowskY ausgeführt. Leider 
ergaben sich auch hierbei keine ununterbrochenen Profile, da in stark 
wasserhaltigen, sehr weichen Lagen der Zylinderbohrer nicht faßte. 


Profil IV. 
Es ist mitten aus den Seggen-Schachtelhalmbeständen des westlichen Flach- 
moores entnommen mit dem DACHnowsKyschen Zylinderbohrer. 

650—620 cm Torfmudde. Radizellen. Rhizome und Früchte von Carex. Reich- 
lich Früchte von Carex rostrata. Pollen von cf. Stellaria palustris und cf. He- 
lianthemum vulgare. Gehäuse von Callidina angusticollis. Baumpollen zu- 
nächst so wenig, daß erst von 640 cm ab eine Zählung möglich wird. Jedoch 
ist von 650 cm an Quercus- und Corylus- Pollen gefunden worden. 

620—605 cm Hypnetum, untermischt mit Carices. Meesea triquetra AoNGsTR. 
Camptothecium trichodes (NECK.) BROTH., Radizellen, Carex-Rhizome. Pol- 
len von cf. Hydrocotyle vulgare. Gehäuse von Callidina angusticollis. 

605—595 cm Caricetum. Radizellen, Carex-Rhizome, Reste von Sphagnum und 
Meesea. Callidina angusticollis, Hyalosphenia papilio. 

595—465 cm Tonmudde, am Grunde etwas sandig. Zunächst (bis 540 cm) noch 
Radizellen, Rhizome und Epidermisfetzen von Carex. Bei 585 cm Friichte 
be Carex rostrata, Samen von Menyanthes trifoliata. — Pediastrum Boryanum, 

P. integrum, P. duplex. Nymp haare, Pollen von cf. Nymphaea alba, 
cf. Myriophyllum spicatum, cf. Epilobium palustre, cf. Stellaria palustris. 
Sphagnum- und Hypnum-Blätter, vereinzelte Sphagnum-Sporen. An tieri- 
schen Resten Gehäuse von Callidina angusticollis und Difflugia spec. 

465—375 cm Torfmudde. Radizellen, sehr viel Nymphaeaceenhaare, Sporen von 
Sphagnum und Lycopodium. 435 cm Menyanthes-Samen, Friichtchen von 
Betula alba, Zygoten von Characeen. 405 cm Drepanocladus Sendineri 
(SCHPR.) WARNST. 





Profil V. 
Dieses Profil wurde mit dem Kammerbohrer ganz in der Nähe von Profil IV 
entnommen und ergibt dessen Fortsetzung bis zur Mooroberfläche. 
405—390 cm. Torfmudde, am Grunde tonig. 
390—360 cm. stark zersetztes Caricetum. Radizellen, Rhizome von Carex. 
360—230 em. Caricetum. Teilweise tonig. In den oberen Schichten vielfach Holz- 
und Rindenstücke von der Birke enthaltend. Radizellen, Carex-Epidermis, 
Sporen und Blättchen von Sphagnum, Sporen von Tilletia Sphagni, Pollen 
von cf. Nymphaea alba und cf. Myriophyllum spicatum, Samen von Comarum 
palustre und Menyanthes trifoliata, Friichtchen von Betula alba und Carez. 
230—220 cm. Toniger Bruchwaldtorf, stark zersetzt. 





Profil IV. 
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220—150 cm. Caricetum, nach oben hin immer reichlicher Sphagnum beigesellt. 
Radizellen, Epidermis von Carex und Eriophorum (spärlich), Blatter und 
Sporen von Sphagnum. 

150—135 cm. Ton mit Hypnum- und Sphagnum-Resten. Fast pollenleer. Meesea 
triquetra AONGSTR. 

135—105 cm. Toniger Bruchwaldtorf. Erlenrinde, Radizellen, Rhizome von 
Carex, Equisetum limosum, Scheuchzeria palustris, Blattchen von Sphagnum 
und Hypnum, Sphagnum-Sporen, Carex-Früchtchen. 

105—45 cm. Sphagneto-Caricetum. Radizellen, Rhizome von Carex, Equisetum 
limosum, E. palustre und Comarun, Sphagnum-Blätter und -Sporen. Bei 
75 cm tonig-sandiger Bruchwaldtorf eingeschaltet mit Holz- und Rinden- 
resten von Erle und Birke. 

45—30 cm. Stark toniges Caricetum. 

30cm bis zur Oberfläche. Equisetetum mit nach oben zunehmenden Carices. 
Radizellen, Epidermis und Rhizome von Carex und Equisetum limosum, 
Pollen von cf. Stellaria palustris. 


Profil VI. 
Ungefähr 100 m ôstlich von Profil V im Zwischenmoorgebiet mit dem Zy- 
linderbohrer heraufgeholt. 

750—735 cm. Tonmudde. Drepanocladus Sendineri (Scurr.) Warnst., Pedia- 
strum Boryanum, P. integrum, Nymph haare, Rhizome und Friicht- 
chen von Carex, Epidermis von Equisetum palustre, Gehäuse von Callidina 
angusticollis. Diese Probe wurde wegen des Verdachtes der Verunreinigung 
nicht zur pollenanalytischen Untersuchung verwandt. 

735—705 cm. Torfmudde. Drepanocladus Sendineri (SCHPR.) WARNST., Carex- 
Rhizome, unbestimmbare Holzreste, Friichte von Carex rostrata, Samen von 
Menyanthes trifoliata, Epidermis von Equisetum limosum; Pediastrum Borya- 
num, P. integrum; Pollen von cf. Stellaria palustris, an tierischen Besten 
Callidina angusticollis, Hyalosphenia papilio. 

705—665 cm. Cariceto-Hypnetum. Camptothecium trichodes (Nxok.) BROTH., 
Carex-Rhizome, Früchte von Carex rostrata und Betula alba, Menyanthes- 
Samen, Epidermis von Equisetum palustre, Sphagnum-Sporen, Tilletia Spha- 
gni, Pollen von cf. Nymphaea alba, Gehäuse von Callidina angusticollis, Hy- 
alosphenia papilio. 

665—650 cm. Humoser Sand. Camptothecium trichodes (Neck.) Brotu., Radi- 
zellen, Rhizome von Carex und Equisetum palustre, viel Früchte von Carex 
rostrata, Pollen von T'ypha, Gehäuse von Callidina angusticollis und Difflugia 
spec. (piriformis?). 

650—530 cm. Tonmudde. Radizellen, Rhizome und Epidermis von Carex und 
Equisetum palustre; Drepanocladus Sendineri (ScHPR.) WARNST., Meesea tri- 
quetra Aonastr. (560 cm), Früchte von Betula alba und Carex, Carex lasio- 
carpa (560 cm), Samen von Nuphar luteum (5% cm), Myriophyllum spicatum 
und Batrachium spec. (635 cm). Sparlich Holz und Rinde der Birke, Nym- 
phaeaceenhaare, Blatter und Sporen von Sphagnum; Pediastrum Boryanum, 
P. integrum; Pollen von cf. Myriophyllum spicatum, Typha, cf. Stellaria 
palustris, cf. Rhamnus frangula, cf. Epilobium palustre, cf. Stratiotes aloides, 
an tierischen Resten: Callidina angusticollis, Hyalosphenia papilio, Arcella 
vulgaris, Difflugia constricta. 

530—515 cm. Torfmudde. Carex-Rhizome, Früchte von Betula alba, Nymphaea- 
ceenhaare. 

470—455 cm. Betuletum-Torf. Holz und Rinde von Betula, Carex-Rhizome, 

Blatter und Sporen von Sphagnum; Hyalosphenia papilio. 

Planta Bd.7. 45 
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320—290 cm. Caricetum. Zuerst sehr viel Eriophorum beigesellt, später Spha- 
gnum. Sporen von Sphagnum, Lycopodium inundatum, Tilletia Sphagni, Ge- 
häuse von Callidina angusticollis, Ditrema flavum, Assulina semilunum. 

275—260 cm. Caricetum mit reichlich Blättern und Sporen von Sphagnum, Erica- 
ceenpollen, cf. Alnusmykorrhiza; Callidina angusticollis, Ditrema flavum. 

245—215 cm. Sphagnetum mit viel Carex-Rhizomen, Sporen von Tilletia Sphagni, 
Rhizome von Equisetum palustre; Chaetopeltis orbicularis; Gehäuse von Cal- 
lidina angusticollis, Ditrema flavum, Assulina semilunum. 

120—75 cm. Feintoniges Caricetum. Radizellen, Rhizome und Friichte von 
Carex, Sporen von Sphagnum und Lycopodium inundatum, Pollen von cf. 
Polygonum bistorta, Gehäuse von Callidina angusticollis, Ditrema flavum, 
Arcella artocrea. - 

Profil VII. 
Mit dem Zylinderbohrer ungefähr 200 m nôrdlich von Profil VI im Zwischen- 
moorgebiet erbohrt. 

730—700 cm. Hypnetum. Camptothecium trichodes (Necx.) BROTH., Leptodictyum 
riparium (L.) WARNST., Aulacomnium spec., Radizellen, Carex-Rhizome und 
-Epidermis, Rhizome von Carex limosa, Friichte von Carex rostrata, Samen 
von Menyanthes trifoliata und Comarum palusire, Pollen von cf. Polygonum 
bistorta und Iridaceen, Sporen von Aspidium filix mas und Dryopteris lin- 
naeana, an tierischen Resten: Callidina angusticollis, Hyalosphenia papilio, 
Difflugia constricta. 

700—685 cm. Humoser Sand. Camptothecium trichodes (Necx.) Brotu., Rhizome 
von Carex und Equisetum palustre, reichlich Früchte von Carex rostrata. 
685—670 cm. Hypneto-Caricetum. Camptothecium trichodes (Necx.) BROTH., 
Rhizome und Epidermis von Carez, Früchte von Carez rostrata, Birkenrinde, 
Pollen von cf. Myriophyllum spicatum, Typha und cf. Stellaria palustris; Pe- 

diastrum Boryanum; Callidina angusticollis. 

670—580 cm. Tonmudde. Radizellen, Carex-Rhizome, Pediastrum Boryanum, 
P. integrum, Friichte von Myriophyllum verticillatum, Pollen von Typha, cf. 
Myriophyllum spicatum, cf. Nymphaea alba, cf. Stellaria palustris, Gehäuse 
von Arcella vulgaris 

580—535 cm. Torfmudde. Reichlich Rhizome und Früchte von Carex, Früchte 
von Betula alba und Potamogeton, 1 Menyanthes-Samen, viel Nymphaeaceen- 
haare; Pediastrum Boryanum, P. integrum; Pollen von cf. Myriophyllum 
spicatum und cf. Rhamnus frangula, Sphagnum-Sporen. 

535—505 cm. Caricetum. Radizellen, Rhizome und Epidermis von Carez, zu- 
nächst reichlich Früchte von Carex lasiocarpa, in der oberen Probe (520 cm) 
Früchte von Carex rostrata, dazu sehr viel Meesea triqueta AONGSTR., spärlich 
Holzreste, wahrscheinlich Birkenholz. Pollen von cf. Rhamnus frangula. 
Ferner Chaetopeltis orbicularis, Gehäuse von Callidina angusticollis und 
Hyalosphenia papilio. 

505—455 cm. Betuletum-Torf. Holz, Rinde und Früchtchen von Betula alba, 
Eriophorum-Büschel, Carex-Rhizome, in der obersten Probe (470 cm) auch 
Phragmites-Rhizome und reichlich Sphagnum-Stammchen. Pediastrum inte- 
grum, Pollen von T'ypha, cf. Myriophyllum spicatum, cf. Rhamnus frangula, 
Sporen von Sphagnum und Lycopodium. 

455—440 cm. Caricetum. Rhizome und Früchte von Carex, spärliche, unbe- 
stimmbare Holzreste, viel Sphagnum-Sporen, Pollen cf. Stratiotes aloides; 
Chaetopeltis orbicularis; Ditrema flavum, Assulina semilunum. 

360—315 cm. Sphagnetum, unter zunehmender Beteiligung von Seggen in ein 
Caricetum übergehend. Sphagnum-Blatter und -Sporen, Carex-Rhizome, 
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Tilletia Sphagni, Chaetopeltis orbicularis, an tierischen Resten: Callidina 
angusticollis, Hyalosphenia papilio, Ditrema flavum, Assulina semilunum, 
Heleopera picta. 

315—270 cm. Sphagneto-Eriophoretum. Nach oben immer stärkere Beteiligung 
des Sphagnum und Zurücktreten des Eriophorum. Zunächst viel Ericaceen- 
holz beigesellt, Torf etwas tonig (300 cm). Gehäuse von Callidina angusti- 
collis und an Rhizopoden: Ditrema flavum, Assulina semilunum, Heleopera 
picta, Hyalosphenia papilio. 

270—120 cm. Sphagnetum mit mehr oder weniger starker Beimischung von Carex- 
Rhizomen. Spärlich Pollen von cf. Stellaria palustris und Ericaceen; Chaeto- 
peltis orbicularis, Tilletia Sphagni, Konidien von Helicosporium, Gehäuse von 
Callidina angusticollis, Ditrema flavum, Heleopera picta, Assulina semilunum, 
Arcella vulgaris, Hyalosphenia päpilio. 

120—75 cm. Sphagneto-Caricetum, oben vorwiegend Sphagnum. Früchte von Carex 
rostrata. Chaetopeltis orbicularis und die Fauna der vorhergehenden Proben. 


Profil VIII. 
Etwa 200 m ôstlich von Profil VI mit dem Zylinderbohrer mitten im Zwi- 
schenmoorgebiet entnommen. 
710—680 cm. Sand. Die unterste Probe wurde wegen Pollenmangels nicht aus- 
gezählt. Carex-Epidermis, Pollen von cf. Myriophyllum spicatum. 
680—635 cm. Tonmudde, zunächst noch etwas sandig. Carex-Epidermis, Pollen 
von cf. Myriophyllum spicatum; Pediastrum Boryanum, P. integrum. 
635—620 cm. Torfmudde. Carex-Rhizome, Hypnum-Blätter. 
620—575 cm. Hypnetum, nach oben in Caricetum übergehend. Radizellen, Rhi- 
zome und Epidermis von Carex, Sphagnum-Sporen. 


Profil IX. 
In unmittelbarer Nähe von Profil VIII mit dem Kammerbohrer entnommen. 

Es bildet die Fortsetzung von Profil VIII. 

575—525 cm. Torfmudde. Reichlich Rhizome und Epidermis von Carex, Spha- 
gnum-Blätter und -Sporen, T'illetia Sphagni. 

525—450 cm. Caricetum. Zunächst sehr viel Eriophorum beigesellt (525 cm), 
dann reichlich Holzreste (510 cm), zum Schluß (465 cm) wieder mehr Erio- 
phorum. Radizellen, Rhizome und Epidermis von Carex und Phragmites, 
Sphagnum-Blätter und -Sporen, Tilletia Sphagni, Pollen von cf. Stellaria 
palustris und cf. Lythrum salicaria, Gehäuse von Callidina angusticollis und 
Assulina semilunum. 

450—360 cm. Eriophoretum, nach oben hin immer mehr mit Sphagnum durch- 
mischt. Carex-Epidermis, Sporen von Sphagnum und Tilletia Sphagni; 
Assulina semilunum. 

360—270 cm. Eriophoreto-Sphagnetum. Carex-Epidermis, Pollen von cf. Nym- 
phaea alba, cf. Helianthemum vulgare und Ericaceen. Callidina angusticollis 
und Assulina semilunum. 

270—30 cm. Sphagnetum. In der obersten Probe wieder reichlich Eriophorum bei- 
gemischt. In 165 cm Reiser und Ericaceenpollen. Sonst Sporen von Sphagnum 
und Tilletia Sphagni. Callidina angusticollis und Assulina semilunum. 

30—15 cm. Tonige, stark verwitterte Moorerde mit Reisern. 

15 cm bis zur Oberfläche. Sphagnum-Polster. 


Profil X. 
Das Profil X wurde etwa 150 m nôrdlich des Profils IX ebenfalls mit dem 
Kammerbohrer entnommen. 
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Die pollenanalytischen Daten der oberen Schichten stimmen mit den übrigen 
Profilen überein, daher werden sie hier nicht nochmals angeführt. Die unteren, 
interstadialen Proben sind bei der Entnahme mit dem Kammerbohrer verunreinigt 
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Abb. 5. Stratigraphie des Köhlersmoores. Linie I: Kiefern-Birken-Weidenzeit. Grenze zwischen dem 
älteren und dem jüngeren Interstadial. Linie IL: Kiefern-Birken-Weidenzeit. Grenze zwischen dem 
jüngeren Interstadial und dem Boreal. Praeboreale Zeit. Linie III: Schnittpunkt der Kiefern- mit 
der Eich ischwaldkurve. Linie IV: Schnittpunkt der Eichenmischwald- mit der Buchenkurve. 


und für die Pollenanalyse nicht verwertbar. Jedoch erscheinen die stratigraphi- 
schen Befunde interessant genug, um hier mitgeteilt zu werden. 
680—635 cm. Sand, allmählich in sandigen Ton übergehend. Unbestimmbare 
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Holz- und Rindenfragmente, Characeenfriichtchen; Pediastrum Boryanum, 
P. integrum, Pollen von cf. Nymphaea alba, cf. Nuphar luteum, cf. Stellaria 
palustris, Sporen von Sphagnum und Aspidium spinulosum. Sehr pollenarm. 
635—560 cm. Hypneto-Scheuchzerietum in wechselnder Dominanz. Rhizome von 
Scheuchzeria und Carex, Meesea triquetra Aonastr., Drepanocladus Sendt- 
neri (SCHPR.) WARNSsT., Früchte von Carex lasiocarpa, Samen von Menyan- 
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thes trifoliata, Potamogeion natans, Ranunculus lingua, Lycopus europaeus und 
Galium cf. uliginosum, Nymphaeaceenhaare, Pollen von cf. Nymphaea alba, 
cf. Epilobium palustre und cf. Polygonum bistorta, Sporen von Sphagnum, 
Aspidium thelypteris und Tilletia Sphagni, Gehäuse von Callidina angusticollis. 
560—530 cm. Beiuletum- Torf und darüber 
530—500 cm Ton. Beides fast oh ne Ecllın. 
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Hier folgt ein groBer Hiatus in der Sedimentation. Die weitere Entwicklung 
setzt erst wieder mit dem Beginn der Eichenmischwald-Haselzeit unter Bildung 
von Bruchwaldtorf ein. 

Zu Beginn des Subatlantikums, in 255—225 cm Tiefe, treffen wir dann noch- 
mals auf ein Hypneto-Scheuchzerietum. Dieses Mal ist es zwischen Cariceto- 
Sphagnetum eingeschaltet. Es fanden sich: Rhizome von Scheuchzeria, Carex und 
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Abb, 6. Köhlersmoor. Profil IV. 
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Profil IV. Köhlersmoor 
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Equisetum, Meesea triquetra Aoncstr., Sphagnum-Blätter, Pollen von cf. Nym- 
phaea alba und cf. Stellaria palustris, Gehäuse von Callidina angusticollis und 
Assulina semilunum. 


Ein Bild der Entwicklungsgeschichte des Moores gibt uns eine Zu- 
sammenstellung der Stratigraphie der einzelnen Bohrprofile, wobei uns 
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die Eintragung wichtiger pollenanalytischer Daten die zeitlich korre- 
spondierenden Schichten anzeigt. 

Die altesten Ablagerungen sind infraaquatische Bildungen, Mudde 
oder Tonmudde. Sie gehen in Hypnetum oder Cariceto-Hypnetum iiber, 
in Profil IV mit reichlich Meesea triquetra Aonastr. Die entsprechende 
Schicht des Profils X ist ein Hypneto-Scheuchzerietum mit viel Meesea 
triquetra AONGSTR. neben der Scheuchzeria. 

Eine darüber liegende mehr oder weniger dicke Sandschicht und 
darauffolgende mächtige Tonmudde- und Muddeschichten deuten eine 
langdauernde Überschwemmung des ganzen Moorgebietes an, wobei 
die Überflutung an den Bohrstellen VII und VIII, wohl infolge ihrer 
Lage weiter talaufwärts, erst später einsetzt. Dann beginnt die eigent- 
liche Flachmoorbildung mit Seggentorf, jedoch auch nicht überall 
gleichmäßig. In den oberen Zonen treffen wir Flachmoor-, Bruchwald- 
und Zwischenmoortorf in wechselnder Schichtung, teilweise mit Ton- 
einlagerungen, die auf örtliche Überschwemmung deuten. Die Entwick- 
lung des ganzen Moorkomplexes ist also späterhin durchaus ungleich- 
mäßig verlaufen, und wir können annehmen, daß der heutige Moor- 
charakter schon sehr lange Zeit bestanden hat. Nur nahe an der Ober- 
fläche, stets unmittelbar vor Beginn des sekundären Kiefernanstieges 
finden wir übereinstimmend Tonablagerungen, die eine erneute Über- 
schwemmung des ganzen Gebietes anzeigen. 

Interessant sind die Funde von Meesea triquetra AONGSTR., die sich 
von den ältesten Zeiten bis ins Subatlantikum halten konnte. Ebenso 
wurde Scheuchzeria palustris, wenigstens in Profil X, bereits in inter- 
stadialen Torfschichten angetroffen. Im Subatlantikum finden wir sie 
in Profil X und V wieder. Jedesmal zusammen mit Meesea triquetra. 
Beide Arten sind heute im Köhlersmoor noch nicht gefunden worden. 
Die Reliktnatur dieser nordischen Pflanzen hat Starx (37, 38) ausführ- 
lich besprochen. Es genügt daher hier, auf das frühere Vorkommen in 
unserem Moore hinzuweisen. 

Ein auffälliger, sprunghafter Wechsel in der Stratigraphie des Moores, 
der auf eine Klimaänderung hinweisen könnte, ist nicht zu beobachten 
und bei der Lage und dem Charakter des Moores auch nicht zu erwarten. 
Eine Einordnung in die Chronologie des Postglazials ist also auch hier 
nur auf Grund der Waldgeschichte möglich. Sie wird wohl ohne allzu 
großen Fehler ebenfalls im Anschluß an die Rhönmoore erfolgen können. 


Die pollenanalytischen Befunde des Köhlersmoores. 

Den pollenanalytischen Daten in den Tabellen ist als ,,Pollendichte“ 
die Zahl der pro Deckglas — 18 zu 18 mm — gefundenen Pollen bei- 
gefügt. Außerdem enthalten die beiden zuletzt untersuchten Profile VI 
und VII die Angabe der gefundenen Cyperaceenpollen, wie bei Corylus 
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besonders gezählt und in Prozenten der Waldbaumpollensumme ange- 
geben. Die Höhe der Cyperaceenpollenprozente gibt uns einen Anhalts- 
punkt zur Beurteilung der Geschlossenheit des Waldes. Es zeigt sich, 
daß in den Zeiten, wo wir mit einem geschlossenen Waldbestand rechnen 
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Profil V, Köhlersmoor 
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Abb. 7. Kéhlersmoor. Profil V. 


können, der Cyperaceenpollen 40% im Maximum nicht übersteigt, auch 
nicht in reinem Caricetum, meist halt er sich sogar unter 10%. Wenn 
nun in manchen Schichten sich das Verhältnis zwischen Cyperaceenpol- 
len und Waldbaumpollen sehr stark zugunsten des ersteren verschoben 
hat, so läßt sich das nur dadurch erklären, daß der Wald lichter ist, 
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Profil VI mit einer Kiefern- 
Birkenzeit. Hasel, Eiche, Lin- 





de und Weide sind schwach 
vertreten. In der nächsten 


so daß in derselben Zeit À 
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Probe steigt die Weiden- i 
kurve stark an. Auch die at 
Eichenprozente nehmen zu, / 





während die Hasel schon 
am Zurückgehen ist, und 





die Linde ganz fehlt. In 
ungefähr dieser Zeit setzt 
das Profil IV ein. Die Kie- 
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Hasel sind in geringen Pro- 
zenten vertreten. In Profil 
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VI, Probe 705 cm, verschwin- 
den sogar Eiche und Hasel 
ganz. Diese erste Periode 
findet ihren Abschluß mit 
einer reinen Kiefern-Birken- 





Weidenzeit bei Einsetzen 
einer Überflutung des Moor- 
gebietes, die sich durch Ablagerung von Sand und sandiger Ton- 
mudde anzeigt. Charakterisiert wird diese ganze Epoche neben der 
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Profil VI. Köhlersmoor 
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stets hohen Kiefernpollendominanz durch sehr geringe Pollendichte 
und hohe Cyperaceenprozente. Daraus läBt sich schlieBen, daB es sich 
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nicht um geschlossene Wälder, sondern nur um sehr lichte Baum- 
bestände gehandelt haben kann. Hierbei sei ausdrücklich festgestellt, 
daß alle Pollen, auch die Laubholzpollen, vorzüglich erhalten waren 
und keine Korrosionserscheinungen zeigten. 

Nach dieser ersten Periode beginnt die Entwicklung an der Bohr- 
stelle VII, ebenfalls mit einer Kiefern-Birken-Weidenzeit. Jedoch er- 
reicht, wie bereits erwähnt, die Überschwemmung diesen Punkt erst 


etwas später. 


Es besteht bei Profil VII noch die Möglichkeit einer anderen Datie- 
rung. Wenn wir der Stratigraphie folgen und die Sandablagerungen 
gleichsetzen, müßten wir das eine gefundene Pollenkorn der Eiche als 
Verunreinigung auffassen. Denn wenn die Eiche am Ende der ersten 
Periode wirklich noch vorhanden gewesen wäre, müßte sich unter den 
400 gezählten Pollenkörnern der beiden anderen Profile auch eine Spur 
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Profil Vil. Köhlersmoor 
Abb. 10. Köhlersmoor. Profil VIII. 
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von ihr finden. Auf jeden Fall kann auch bei Datierung nach den strati- 
graphischen Befunden dieses eine Pollenkorn unter 550 die Deutung 
dieser Schicht als Grenzzone zweier Abschnitte der Waldgeschichte und 
als Niederschlag einer Zeit, in der die wärmeliebenden Bäume wieder 
verdrängt worden sind, nicht erschüttern. 

Auch in dem zweiten waldgeschichtlichen Abschnitt bleibt die Kiefer 
weitaus herrschend. Die Birke ist, besonders gegen Ende dieser Zeit in 
stärkerem Maße vertreten. Die Eichenkurve steigt allmählich an, er- 
reicht in zwei Profilen (VI und VII) ein Maximum von 22,7% und fällt 
dann wieder ab. Die Hasel ist in geringen Prozenten vorhanden. Nur 
bei, oder kurz nach dem Eichengipfel zeigt sie einen leichten Anstieg. 
Die Cyperaceenpollenprozente sind zunächst noch sehr hoch, nehmen 
jedoch nach oben hin immer mehr ab. Das Waldbild wird offenbar ge- 


schlossener. 


In die Zeit kurz nach Anbruch dieser zweiten Periode fallen die 


untersten Schichten des Profils VIII. Ihren oberen Abschluß findet 
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die zweite Periode wieder mit einer Zone, in der nur Kiefer, Birke und 
Weide vertreten sind. Mit dieser Schicht beginnt Profil V. 

Sehr bald tritt die Hasel wieder auf und gewinnt rasch eine ausge- 
dehnte Verbreitung. Wir sind in der Kiefern-Haselzeit. Wir verlegen 
sie gemäß den Befunden in der Rhön in das Ende des Praeboreals und 
die erste boreale Zeitspanne. Kurz nach der Hasel erscheint die Eiche, 
wenig später die Ulme, darauf die Linde und die Erle. Schließlich steigt 
die Kurve des Eichenmischwaldes stark an und überschneidet die Kie- 
fernkurve. Die Eichenmischwald-Haselzeit beginnt. Jetzt oder schon 
etwas früher, am Ende der Kiefern-Haselzeit, weist die Hasel ihr erstes 
Maximum auf. Die Eichenmischwald-Haselzeit umfaßt den Rest des 
Boreals und das Atlantikum. Hier setzt das Profil IX ein. 

Der Eichenmischwald erreicht im Maximum (Profil IX, 510 cm) 
74,7%. Von den Komponenten des Eichenmischwaldes kulminiert, 
nach anfänglichem Vorherrschen der Eiche, zunächst die Ulme, dann die 
Linde. Zuletzt beherrscht die Eiche wieder weitaus das Feld. Die Hasel 
bleibt weiterhin stark vertreten und weist in der Mitte und am Ende 
der Eichenmischwald-Haselzeit je einen weiteren Gipfel auf. Als Neu- 
linge erscheinen in dieser Zeit Buche und Fichte und etwas später die 
Tanne. Sie erlangen aber noch keinerlei Bedeutung. Nur die Erle ar- 
beitet sich langsam hoch und löst schließlich den Eichenmischwald in 
seiner Dominanz mit einem mehr oder weniger ausgesprochenen Gipfel 
ab. In dem aus dem Rahmen fallenden Profil IX läßt sich wenigstens 
ein deutlicher Erlenanstieg feststellen. Damit sind wir am Ende der 
Eichenmischwald-Haselzeit. 

Die Erlenphase bezeichnet das Ende des Atlantikums und den Be- 
ginn des Subboreals. Auffällig ist die noch immer starke Vertretung der 
Hasel (Profil V 84%). Die Buche beginnt ihren Anstieg, um sehr bald 
in der Buchenzeit (Ende des Subboreals und Subatlantikum) die absolute 
Herrschaft an sich zu reißen. Zu Beginn der Erlenphase tritt die Hain- 
buche auf den Plan. Sie hat jedoch bis in die Gegenwart nie eine Rolle 
gespielt. Der höchste ermittelte Prozentsatz ist 5,3. Mit dem Anstieg 
der Buchenkurve fällt die Haselkurve steil ab und hält sich hinfort 
unter der des Eichenmischwaldes. Nur Profil V zeigt bei Beginn des 
sekundären Kiefernanstieges nochmals einen kleinen Haselgipfel. 

Die Herrschaft der Buche — sie erreicht im Maximum 76,7% (Pro- 
fil IX) — wird erst in der Gegenwart von der Kiefer gebrochen, die im 
„sekundären Kiefernanstieg‘‘ 60% der Pollen liefert. Alle übrigen De- 
pressionen der Buchenkurve durch Kiefer oder Erle sind offenbar lokaler 
Natur. 


Planta Bd. 7. 46 





aaa ee ae ee eee eee... 
nil 



















































































0€ 
A400WS48/Y0y “XT [fod 





> 
ao 
Le 


"XI IVOId *J00wsI0]ygy "IT ‘GAY 


On 0€ 


s00WSLO ON “XT Mg Ole 
oz u 0 





a oe ae SD 
-h--- 


——— 
he mue me qe a 


Beiträge zur Waldgeschichte des Vogelsbergs. 


















































$2g 


loss 


S6h 
08h 


SLE 


ShE 


SIE 














46* 








688 H. Schmitz: 


Die Waldgeschichte des Vogelsbergs. 

Die Entwicklung des Waldes, wie sie sich im Köhlersmoor darstelit, 
verläuft durchaus anders, als es bisher bei Mooruntersuchungen fest- 
gestellt wurde. Wir haben hier einen dreimaligen Aufmarsch der wärme- 
liebenderen Arten, Eiche und Hasel, vor uns, unterbrochen von zwei 
Zeiten, in denen sie wieder völlig verschwinden. Erst in dem dritten 
Abschnitt treffen wir auf ein Waldbild, das uns aus anderen untersuchten 
Gegenden bekannt ist, es ist die präboreale Kiefern-Birkenzeit und die 
anschließende Kiefern-Haselzeit des beginnenden Boreals. Es empfiehlt 
sich, zunächst die Waldgeschichte des Vogelsbergs von dieser dritten 
Phase ab zu besprechen und dann erst rückwärtsgehend die beiden ersten 
Perioden nachzuholen. 

Die Kiefern-Birkenzeit mit spärlicher Weide ist nur sehr kurz. In 
einigen Profilen ist die Birke zunächst mit sehr hohen Prozenten ver- 
treten, 30—50%. Da es sich jedoch um keine durchgehende Erscheinung 
handelt, besteht die Möglichkeit, daß diese hohen Prozentsätze doch 
nur örtlich bedingt sind. Es läßt sich daher nicht sagen, ob das Köhlers- 
moor wirklich durch reiche Birkenvertretung Anklänge an die Birken- 
zeit der westlichen Gebiete aufweist, die wir von der Schweiz (KELLER, 
'FuRRER), dem Bodensee (STARK), Württemberg (BerTtsc#), über das 
Münsterland (Koc#, noch unveröffentlicht) bis England (ERDTMAN), 
Dänemark (Jessen), Skandinavien (ERDTMAN, HOLMSEN) und Estland 
(THomson) kennen. So läßt sich vom Vogelsberg aus die von OvERBECK 
ausgesprochene Vermutung nicht entscheiden, daß die Birkenzeit ein 
Charakteristikum der niederen Lagen darstellt. 

Jedenfalls aber war die Birke sicher stärker im Waldbild vertreten, 
als die Pollenprozente angeben, denn die ari sich schon höhere Produktion 
und Flugfähigkeit der Kiefernpollen hat vermutlich bei der anzunehmen- 
den noch sehr lichten Bewaldung das Spektrum sehr zugunsten der 
Kiefer beeinflußt. Diese Erwägung rechtfertigt auch den Ausdruck 
„Kiefern-Birkenzeit‘“. 

In dieser Periode wandert zuerst die Hasel ein, und zwar mit einem 
deutlichen Vorsprung vor der Eiche, während sie in der Rhön mit 
ihr zusammen eintrifft. Die Hasel erreicht sehr bald hohe Werte und 
bildet gemeinsam mit der Kiefer das Charakteristikum der Kiefern- 
Haselzeit. 

Die Hasel bleibt noch lange Zeit sehr stark vertreten. Es lassen sich 
deutlich drei Gipfel herausschälen. Der erste liegt am Ende der Kiefern- 
Haselzeit oder bei Beginn der folgenden Eichenmischwald-Haselzeit. 
Er erreicht maximal 248,7%. Der zweite Gipfel liegt in der Mitte der 
Eichenmischwald-Haselzeit mit dem Höchstwert 133,8%. Zum dritten 
Male endlich kulminiert die Hasel unmittelbar vor der Erlenphase. Das 
Maximum beträgt hier 122,7%. Auch im hohen Vogelsberg treffen wir 
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die drei Gipfel, nur liegen hier die Werte nicht ganz so hoch. Das steht 
im Gegensatz zu Böhmen, wo gerade die höchsten Werte in der mon- 
tanen Region gefunden worden sind (RupoLr#). Im Schwarzwald läßt 
sich nach den neuesten Untersuchungen ein Unterschied zwischen den 
höheren und tieferen Lagen nicht feststellen (STARK, BRocHE). Be- 
zeichnend für den Vogelsberg ist die lang anhaltende Haselpollendomi- 
nanz. Sie reicht über die Erlenphase bis zum Buchenanstieg. Dann 
erst setzt ein rascher Abfall ein. Fast gerade so verhält sich die Hasel 
in der Rhön, sie erreicht hier nicht so hohe Prozente und sinkt ein wenig 
früher ab. Mit unseren Befunden stimmen die vom Solling überein (Hzs- 
MER). Ähnlich, wenn auch nicht so stark ausgeprägt, liegen die Dinge 
nach Hrsmers Untersuchungen im Oberharz. In allen anderen bisher 
untersuchten Mooren Mitteleuropas bricht dagegen die Haseldominanz 
viel früher ab. 

Dieses hervorstechende Merkmal unseres Gebietes war der Anlaß, 
den nächsten Abschnitt der Waldgeschichte als Eichenmischwald-Hasel- 
zeit abzugliedern. 

Von den Komponenten des Eichenmischwaldes tritt im unteren 
Vogelsberg zuerst die Eiche auf. Kurz darauf folgt die Ulme, und erst 
etwas später trifft die Linde ein. Es hebt sich deutlich ein gestaffeltes 
Erscheinen aller drei Arten heraus. Im Oberwald wurden leider keine 
Schichten entsprechenden Alters gefunden. Gegenüber der Rhön und 
wohl auch dem Oberwald springt deutlich eine höhere Lindenvertretung 
in den unteren Lagen heraus, wenn auch die Maximalwerte von Süd- 
westdeutschland (STARK) lange nicht erreicht werden. Je mehr wir uns 
der Gegenwart nähern, um so mehr werden Linde und Ulme zu bloßen 
verstreuten Einsprenglingen im Walde. 

Der Eichenmischwald insgesamt repräsentiert sich in einer Höhe, 
wie sie bisher nur im südwestlichen Mitteleuropa erreicht und zum Teil 
übertroffen worden ist. Während im hohen Vogelsberg der Gipfel mit 
62% und in der Rhön mit 64% gefunden wird, erreicht er im Hügelland 
74,7%. Ähnliche und höhere Werte werden nur von Baden (STARK) 
mit über 80%, dem Thurgau mit 64% (KELLER), dem Schweizer Mittel- 
land mit 87% (KELLER) und der Auvergne mit etwa 73% (DENIS, ERDT- 
MAN und FIRBAS) genannt. 

Auch in unserem Gebiet liegt in der ersten Hälfte der Eichenmisch- 
wald-Haselzeit der Schwerpunkt auf Linde und Ulme und erst in der 
zweiten Hälfte auf der Eiche. Jedoch ist die Kulmination der Eiche 
nicht so weit hinausgeschoben, daß sie einen Beweis für die von STARK 
(38) diskutierte Hypothese darstellen könnte, daß sich in dem unter- 
schiedlichen Verhalten der Eichenmischwaldkomponenten ihre ver- 
schiedene klimatische Tönung widerspiegelt. Wenn, wie OVERBECK 
vermutet, der gering» Lindenanteil ‚ein Ausdruck des im ganzen be- 
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reits ozeanischeren Charakters unseres Gebietes“ ist, wäre unter diesem 
Gesichtswinkel auch die frühere Gipfellage der Eiche verständlich. So 
lassen sich die Daten des Vogelsbergs der Srarkschen Hypothese an- 
passen. 

Der Eichenmischwald wird in seiner Dominanz von der Erle abgelöst. 
Zu derselben Zeit — Ende des Atlantikums bis Anfang des Subboreals — 
finden wir in fast allen Gegenden Mitteleuropas einen deutlichen Erlen- 
anstieg, wenn es auch nicht zu so ausgeprägter Dominanz kommt wie 
im Vogelsberg, der Rhön oder gar dem Bodenseegebiet, wo die Erle bis 
95% ansteigt. Wenn diese hohen Erlenwerte wohl auch zum größten 
Teil auf Rechnung von Erlenrandwäldern der Moore zu setzen sind — 
bei einsetzender größerer Trockenheit im Subboreal ist die Erle viel- 
leicht auch weit auf die Moore vorgedrungen — so muß doch, wenigstens 
in der Umgebung der Moore, die Erle weitgehend das Landschaftsbild 
beeinflußt haben, und es liegt ein so charakteristischer Zug der Wald- 
geschichte des Vogelsbergs darin, daß es gerechtfertigt erscheint, diese 
Zeit als Erlenphase abzutrennen, ohne ihr damit gleiche Bedeutung 
mit der Eichenmischwald- oder Buchenzeit beizulegen. Den Rückgang 
der Erle führt RupoLra für die Gebirgslagen Böhmens auf klimatische 
Ursachen (Ende der Wärmezeit) zurück. Vielleicht haben auch bei 
uns die klimatischen Verhältnisse der damaligen Zeit die Konkurrenz- 
fähigkeit der Erle erhöht, denn heute kommt sie im Vogelsberg nur noch 
auf nassen, sumpfigen Böden vor, die ein Gedeihen der Buche aus- 
schließen (SPILGER). 

Das Ende des Subboreals und das Subatlantikum werden von der 
Buchenzeit eingenommen. Schon seit der frühen atlantischen Zeit ist 
die Buche im Vogelsberg vertreten. Ob sie früher auftritt als in der 
Rhön, läßt sich nicht entscheiden. Jedenfalls kommt sie nicht später. 
OvERBECK hat auf die merkwürdige Tatsache hingewiesen, daß der 
Einmarsch der Buche in Rhön und Vogelsberg zeitlich zusammenfällt 
mit ihrem ersten Auftreten im Schwarzwald und am Bodensee. Er nimmt 
für unser Gebiet das Moseltal als Einzugsstraße an und spricht die Ver- 
mutung aus, daß die Buche auf diesem Weg offenbar ebenso rasch in 
unser Gebiet gelangte wie durch die burgundische Pforte nach Süd- 
westdeutschland. Harz und Solling nehmen offenbar eine Mittelstellung 
zwischen Vogelsberg, Rhön und Südwestdeutschland einerseits und dem 
norddeutschen Flachlande andererseits ein. Nach Hzsmess Diagrammen 
scheint die Einwanderung der Buche im Oberharz in eine spätere Zeit des 
Atlantikums zu fallen. Im Solling darf sie sicher nicht vor der Mitte 
der atlantischen Periode angenommen werden. HESMER selbst paral- 
lelisiert zwar anders, aber mir scheint im Hinblick auf die Nachbargebiete 
— stratigraphische Belege sind nicht vorhanden — die Datierung im 
Oberharz zu früh und im Solling zu spät angesetzt. In der Bremer 
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Gegend trifft die Buche nach ERDTMAN erst im Subboreal ein’, ebenso 
in Holstein (Korre und KoLUMBE) und Dänemark (Jessen). Nach 
Südwestschweden gelangt die Buche sogar erst am Ende des Subboreals 
oder Anfang des Subatlantikums (ERDTMAN). 

In der subborealen Zeit beginnt die Buche ihren Anstieg und über- 
trifft bald Eichenmischwald und Erle. Ihren ersten Gipfel erklimmt sie 
jedoch erst im Subatlantikum, die Maximalwerte werden sogar erst in 
späterer subatlantischer Zeit erreicht. Die Massenausbreitung der Buche 
erfolgt also im Vogelsberg später als in Siiddeutschiand und Böhmen. In 
dieser Bsziehung klingt er an Norddeutschland za. Die Höchstwerte 
sind in höherer und tieferer Lage nicht wesentlich verschieden. Der 
Oberwald weist 70,7% auf, das Hügelland 76,7%. Das sind Zahlen, wie 
sie nur in einem typischen Laubwaldgebiet erreicht werden. So nennt 
OVERBECK aus der Rhön 63%, HESMER aus dem Solling über 80% und 
Korre und KoLuMBE aus Holstein 69,4%. Im übrigen findet sich nur 
einmal 75% im Bodenseegebiet, jedoch schon von STARK als Ausnahme- 
fall angeführt, und einmal 70% im Kanton Bern von FURRER verzeichnet. 

Die Hainbuche tritt zuerst am Ende der Eichenmischwald-Haselzeit 
im Köhlersmoor auf, zur gleichen Zeit wie in der Rhön. Auf der Breun- 
geshainer Heide dagegen erscheint sie erst merklich später in der Buchen- 
zeit. Dafür erreicht sie hier höhere Werte, in der zweiten Hälfte des Sub- 
atlantikums sogar einmal 17,3%. Im Vorland werden 5,3% niemals 
überschritten. Die Gipfellagen der Hainbuche vom höheren Vogelsberg 
und der Rhön (13,4%) sind die höchsten bisher in Mitteleuropa verzeich- 
neten. Sie liegen im mittleren Subatlantikum. In dem ganzen Gebiet 
nördlich der Alpen finden sich die höchsten Carpinuswerte in subatlan- 
tischer Zeit, außer im Schwarzwald und Riesengebirge. Nach der Da- 
tierung von KoPre und KoLumse fällt auch in Holstein das Hain- 
buchenmaximum noch ins Subboreal. Im Subatlantikum tritt die Hain- 
buche, wenn auch spärlich, in Siidwestschweden (ERDTMAN) und Estland 
(THomson) nördlich ihrer heutigen Verbreitungsgrenze (RUBNER) auf. 
Irgendwelche Schlüsse aus dem Kulminieren und der nördlicheren Ver- 
breitung im Subatlantikum zu ziehen, scheint aber, besonders in Hin- 
sicht auf das im allgemeinen nur sporadische Auftreten des Carpinus- 
pollens, noch verfrüht. 

Der letzte Abschnitt des Subatlantikums ist charakterisiert durch 
einen erneuten Anstieg der Kiefernkurve, der in der Gegenwart zu einem 
sekundären Kiefernmaximum führt. Es ist das eine allgemein ver- 
breitete Erscheinung, die sicherlich unter dem Einfluß der menschlichen 


1 Die an der deutschen Nordseeküste von der Ems bis zur Elbe im Gang 
befindlichen Mooruntersuchungen von OVERBECK, SCHMITZ, SCHUBERT werden 
eingehendere Daten über die Einwanderung der Buche in Norddeutschland 


bringen. 
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Kultur steht. Daß es sich hierbei nicht nur um direkte Beeinflussung 
des Waldbildes von seiten des Menschen durch Kiefernanpflanzungen, 
sondern daß es sich in erster Linie um eine indirekte Beeinflussung des 
Pollenniederschlags in den Mooren durch Entwaldung großer Gebiete 
handelt, hat OverBEok dargelegt. Waldfreie Strecken verschaffen gut 

i Pollen den Vorrang vor schwerer transportierbarem. 
So wird auch die Abholzung des Waldes in der Umgebung der Moore 
bei der großen Flugfähigkeit des Kiefernpollens seine an sich schon 
vorhandene Überrepräsentanz noch erheblich verstärkt haben. Dafiir 
bieten gerade die Vogelsbergmoore ein lehrreiches Beispiel. Auf der 
Breungeshainer Heide, die fast ganz von Wald umrahmt ist, kommt 
es nur in einem Profil zu einem absoluten Maximum der Kiefer von 40%. 
Das ist das innerhalb des Kiefernbestandes auf dem Moore entnommene 
Profil. In den beiden anderen wurden nur 27,8 und 28,6% Kiefernpollen 
gezählt. Zu einer Überschneidung der Buchenkurve kommt es hier 
nicht. Ganz anders liegen die Dinge beim Köhlersmoor, das rings von 
Kulturland mit nur einigen kleinen Waldbeständen umgeben ist. Hier 
überholt die Kiefer in jedem Falle die Buche. Die gefundenen Kiefern- 
prozente sind 42,7 und 63,3, ja in einem weiteren Profil (X) ergeben sich 
sogar 71,3% !. 

Hier dürfte der Platz sein, um kurz auf die Frage der Ursprünglichkeit 
der Kiefer im Vogelsberg einzugehen. Nach DENGLER liegt der Vogels- 
berg außerhalb des natürlichen Verbreitungsgebietes der Kiefer. SPILGER 
betont, daß noch jetzt Bestände der Kiefer im höheren Vogelsberg feblen. 
Die pollenanalytischen Daten zeigen, daß die Kiefer bis zur Mitte des 
Boreals herrschend im Vogelsberg vorkam. Von da ab sinkt ihre Kurve 
rasch und. hält sich in der Folgezeit meist unter 10%. Immerhin er- 
scheint es zu gewagt, alle diese Pollen auf Konto des Ferntransportes 
setzen zu wollen. Vielmehr lassen einige uneinheitliche Schwankungen 
den Schluß zu, daß vermutlich auf dem Moore selbst stockende Kiefern 
ihren Pollen hinterlassen haben. Von hier aus hat sich der Baum viel- 
leicht auch in jüngster Zeit auf natürliche Weise wieder etwas verbreitet. 

Ganz anders liegen die Dinge bei der Fichte. Sie erscheint bereits 
in der ersten Hälfte der atlantischen Zeit kurz vor der Buche oder mit 
ihr zusammen, aber eindeutig nach der Erle. Ein Unterschied in den 
Höhenlagen ist nicht zu erkennen. Jedoch findet sich der erste Fichten- 
pollen in der Rhön etwas früher, annähernd gleichzeitig mit dem ersten 


1 In diesen Rahmen fügt sich sehr schön ein stratigraphischer Befund: Die 
Toneinlagerungen unmittelbar vor dem sekundären Kiefernanstieg in den Profilen 
V und IX (desgleichen in dem nicht veröffentlichten Profil X). Es erscheint 
einleuchtend, daß bei einsetzender Entwaldung der umliegenden Berghänge der 

im Tale steigt und leicht Erde fortgeschwemmt und im 
Moore abgesetzt werden kann. 
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Erlenpollen, stets vor dem der Buche. OvERBEcK folgert daraus, „daß 
sich die Fichte von Osten unserem Gebiet genähert hat‘‘:, Ein Eingehen 
auf die Frage des Einwanderungsweges der Fichte erübrigt sich hier, 
da sie mehrfach in der neueren Literatur besprochen worden ist (besonders 
bei FıeBas [16], Starx [38], RupoLpH und, von Rhön und Vogelsberg 
ausgehend, bei OVERBECK). 

Die höchsten Fichtenwerte — abgesehen von der Gegenwart — finden 
sich gegen Ende des Atlantikums. In einem Fall werden in dieser Zeit 
8,8% erreicht, während sich sonst die Zahlen meist unter 3 bewegen. 
Nach DENGLER und nach RUBNER liegt der Vogelsberg außerhalb des 
natürlichen Fichtenareals. Unsere geringen Fichtenpollenprozente, so- 
wie die Unstetigkeit der Kurve — verschwindet doch der Fichtenpollen 
öfter wieder völlig — legen den Schluß nahe, daß aller Fichtenpollen 
im Vogelsberg von Ferntransport herrührt. Bedenklich stimmt dabei 
nur Profil III vom Rand des Moores auf der Breungeshainer Heide. 
Hier ist zu Beginn des Subatlantikums die Fichte mit 9% vertreten. 
Dabei läßt sich leicht an ein örtlich eingesprengtes Fichtenvorkommen 
am Moorrand denken, das seine Spur hinterlassen hat. 

Dasselbe gilt bei dieser Probe von der Tanne, die sich im übrigen 
genau so verhält wie die Fichte. Bis auf diese eine Stelle, wo sie 10% 
erreicht, beträgt ihr Höchstwert sogar nur 4% — immer wieder abgesehen 
von der Gegenwart. Auch ihr natürliches Verbreitungsgebiet schließt 
den Vogelsberg nicht ein (DENGLER, RuBNER). Gerade das ganz un- 
regelmäßige Auftreten des Tannenpollens läßt vermuten, daß doch der 
Ferntransport für Erscheinen des Picea- und Abiespollens in erster 
Linie verantwortlich zu machen ist, womit nicht ausgeschlossen werden 
soll, daß sich nicht doch einmal eine vereinzelte Fichte oder Tanne im 
Vogelsberg angesiedelt hat. 

Interessant ist. das erste Auftreten des Tannenpollens in zeitlicher 
Hinsicht. Im Vogelsberg erfolgt es zusammen mit oder kurz nach der 
Buche vor dem zweiten Haselgipfel, und zwar läßt sich kein Unterschied 
zwischen Oberwald und Vorland feststellen. Im Harz erscheint der 
erste sporadische Tannenpollen ebenfalls im Atlantikum. Er bleibt 
jedoch auch hier innerhalb der Werte des Ferntransportes (HESMER). 





1 Inzwischen ist eine Arbeit von K. Hveck, Zur Kenntnis der Hochmoore 
des Thüringer Waldes, Beiträge zur Naturdenkmalpflege 12, H.3 (1928), er- 
schienen. Leider hat der Verfasser eine flächenhafte Darstellung der Diagramme 
gewählt. Dadurch wird nicht nur die Ablesung der Pollenp erte unnötig 
erschwert, sondern es gehen auch die wichtigsten Vergleichsmöglichkeiten, die 
Schnittpunkte der einzelnen Baumkurven, völlig verloren. Aus der Arbeit er- 
gibt sich, daß die Fichte im Thüringer Wald am Saukopf — wenn auch der Ver- 
fasser sicherlich zu spät eindatiert — nicht früher erscheint als in der Rhön. 
Jedoch reichen die veröffentlichten Profile nicht aus, um die angeschnittene 
Frage endgültig zu entscheiden. 
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In der Rhön dagegen finden sich seine ersten Spuren erst in der Erlen- 
phase (OveRBEck). Eine Erklärung für dieses merkwürdige Verhalten 
läßt sich vorläufignoch nicht geben. Esmüssen dazu erst weitere Befunde 
über den Wanderweg der Tanne, besonders auch aus ihrem natürlichen 
Areal vorliegen. 

Sowohl die Tanne, als auch die Fichte weisen in den Oberflächen- 
spektren des höheren Vogelsbergs einen deutlichen Anstieg auf. (Die 
Fichte bis 16,7%, die Tanne bis 13,7%.) Hierin prägt sich der Einfluß 
der Forstwirtschaft aus, die Nadelholzanpflanzungen ausgeführt hat. 

Ein Birkengipfel in Begleitung eines Haselmaximums kurz vor dem 
sekundären Kiefernanstieg ist nur in Profil I deutlich ausgebildet, 
während sich diese Erscheinung in den Rhönmooren stets zeigt. In 
Profil II und III ist wenigstens der Birkengipfel angedeutet. Das Köhlers- 
moor weist in der selben Diagrammlage in Profil V ein auffälliges Hasel- 
maximum auf. Ob sich hierin der Beginn einer ersten Waldwirtschaft, 
des ungeregelten Femelbetriebes, widerspiegelt, der zu einem Umsich- 
greifen von sich rasch ansamenden und schnellwüchsigen Lichthölzern 
beiträgt, läßt sich noch nicht entscheiden. Immerhin sei die Frage ein- 
mal angeschnitten. 

Der Pollen des Ahorns und der Esche stellt sich mehr oder weniger 
sporadisch seit der ersten Hälfte des Atlantikums ein. Nur ein einziges 
Mal ist ein Pollenkorn der Esche zu Beginn der Kiefern-Haselzeit ge- 
funden worden, wobei es sich wohl um Verschleppung durch den Bohrer 
handelt. Die Prozente beider Baumarten geben sicher nicht das richtige 
Bild ihrer Beteiligung an der Waldzusammensetzung wieder, wenn wir 
von den heutigen Verhältnissen Rückschlüsse ziehen dürfen. Auch die 
Oberflächenproben beweisen das. Der Pollen von Acer und Fraxinus 
erhält sich offenbar nur unter besonders günstigen Bedingungen. Immer- 
hin läßt sich, entsprechend der Gagenwart, auch für die Vergangenheit 
eine stärkere Vertretung des Ahorns und der Esche im Waldbild des 
höheren Vogelsbergs gegenüber dem Vorland herausschälen. 

Es bleiben nunmehr noch die beiden ersten Abschnitte der Wald- 
entwicklung, wie sie sich im Köhlersmoor darstellen, zu besprechen. 
Charakterisiert sind beide Perioden durch sehr hohe Pinuspollenwerte 
und das gegenüber späteren Zeitabschnitten geringe Auftreten wärme- 
liebenderer Baumarten. Die Grenze zwischen der ersten und zweiten 
und der zweiten und dritten Phase bildet jedesmal eine Zone, in der alle 
Spuren der in bezug auf Temperatur anspruchsvolleren Bäume ver- 
schwunden sind. Daß es sich nicht um Zufallsspektren, etwa durch 
Zerstörung der meisten Laubholzpollen entstanden, handeln kann, 
zeigt schon die gute Übereinstimmung der Kurven in den verschiedenen 
Diagrammen. Auch der regelmäßige Verlauf der Einzelkurven spricht 
dagegen. Dazu kommt, daß alle gefundenen Pollen sehr gut erhalten 
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waren. Außerdem stellen sich immer gerade in den Proben mit der 
geringsten Pollendichte die héchsten Cyperaceenpollenprozente ein. 
Fresas betont, daß Cyperaceenpollen sich lange nicht so gut erhält, wie 
z. B. Koniferenpollen (17). 

Die Pollenspektren zeigen deutlich eine Abnahme der Temperatur 
nach Einsatz der Moorbildung in der ersten Periode bis zu einem Mini- 
mum, durch das alle wärmebedürftigen Baume vertrieben wurden, in 
der zweiten Periode eine Zunahme, die zu einem erneuten Auftreten 
solcher Baumarten führt, und schließlich eine abermalige Abnahme, die © 
wieder eine Zeit bedingt, in der nur, die anspruchslosesten Waldbäume 
gedeihen. Eine andere als eine klimatische Erklärung dieser Erscheinung 
ist undenkbar. 

Die Klimadepressionen können nicht durch die Maxima einzelner 
Haupteiszeiten verursacht sein. Dazu sind die Grenzzonen der einzelnen 
Abschnitte in viel zu geringer Mächtigkeit ausgebildet, ganz abgesehen 
davon, daß, wenigstens bei dem Übergang vom zweiten zum dritten 
Abschnitt, die Ablagerung der pollenführenden Schichten gleichmäßig, 
ohne Änderung weitergeht. Auch wissen wir aus anderen Gebieten, 
daß der Abstand zwischen der letzten Haupteiszeit und der borealen 
Zait viel größer war, als der Abstand der letzten Kiefern-Birken-Weiden- 
phase und dem Boreal im Köhlersmoor. 

Die Gründe für die Annahme der Gleichzeitigkeit des auffälligen 
Haselmaximums in borealer Zeit in ganz Mitteleuropa hat erst neuer- 
dings wieder RupoLpH dargelegt. Anderseits wissen wir aus den Unter- 
suchungen von RUDOLPH und FırBAs, daß selbst in dem klimatisch 
günstigsten Teil von Böhmen in maximaler Entfernung von den Eis- 
rändern in der ersten erfaßbaren Postglazialzeit nur Kiefern, Birken 
und Weiden vorhanden waren. Ebenso liegen die Dinge in allen anderen 
eisfrei gebliebenen Gebieten (STARK, Oberrheintal; BERTSCH, oberes 
Neckartal; OVERBECK, Rhön). Ziehen wir noch das lange Präboreal 
des alluvialen Torflagers der Grube Marga bei Senftenberg (FIRBAS) 
und die Ergebnisse von C. A. und H. A. WEBER in der Wyhraniederung 
boi Borna und Lobstädt (zunächst Fehlen jeglichen Baumwuchses in 
einer Entfernung von ungefähr 200 km vom Eisrand) aus Gebieten 
heran, die wenigstens von der letzten Vereisung verschont geblieben 
sind, so erscheint es ganz ausgeschlossen, die in Rede stehenden Schichten 
ins Glazial zu verlegen. 

Die Ursachen für den auffälligen Wechsel im Waldbild können also 
nur Klimaverschlechterungen nach dem Maximum der letzten Haupt- 
eiszeit gewesen sein. Als solche Zeiten der Temperaturerniedrigung 
kennen wir die Zeiten, in denen die Gletscher erneut, wenn auch im Ver- 
hältnis zu den Haupteiszeiten in geringem Ausmaße, wieder gegen das 
Vorland vorrückten, die Stadien. Wir werden somit zu der Annahme 
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geführt, daB die Grenzzeiten unserer ersten waldgeschichtlichen Ab- 
schnitte mit den Héhepunkten der Stadien zusammenfallen, und die da- 

i i Diagrammabschnitte Interstadialzeiten entsprechen. 

Um welche Interstadiale es sich dabei handelt, läßt sich vom Kéhlers- 
moor aus bei dem völligen Fehlen stratigraphischer Anhaltspunkte nicht 
sagen. Sicher ist nur, daB es die letzten beiden Interstadiale, die sich 
bis zu unserem Gebiet durch Vernichtung der wärmeliebenderen Baume 
ausgewirkt haben, sind. Man kann aber durch folgende Uberlegung 
wohl einen Schritt weiterkommen. 

Wir gehen weiterhin von der Voraussetzung aus, daß der Beginn 
der postglazialen Wärmezeit, der sich in den Pollendiagrammen im 
Haselanstieg anzeigt, in allen Gebieten Mitteleuropas ungefähr gleich- 
zeitig einsetzte. Und solange nicht das Gegenteil erwiesen ist, müssen 
wir dies nach unseren bisherigen Erfahrungen annehmen. 

Nun hat schon PENCK aus geologischen Gründen für die Ostalpen 
eine lange Zwischenzeit zwischen dem Höhepunkt der letzten Vereisung 
und dem Beginn der Moorbildung erschlossen. Zu demselben Ergebnis 
kamen Gams und NORDHAGEN bei der Untersuchung des Kolbermoors 
bei Rosenheim. FırBas konnte auf Grund seiner Mooruntersuchungen 
in den Ostalpen und in Vorarlberg das präboreale Alter des Gschnitz- 
stadiums und fast ebenso sicher auch des Daunstadiums nachweisen 
(15, 16). Gams hat neuerdings Schichten aus den Bühl-Gschnitz- und 
Gschnitz-Dauninterstadien im Gebiet der Lunzer Seen untersucht. Da- 
mit läßt sich heute an dem präborealen Charakter auch des Daun- 
stadiums nicht mehr zweifeln. Das Profil vom Untersee bei Lunz ist 
das erste pollenanalytisch untersuchte, das ununterbrochen die Wald- 
entwicklung vom Gschnitz-Dauninterstadial bis in die postglaziale 
Wärmezeit hinein aufweist. Während des Daunvorstoßes verschwindet 
die Hasel wieder, die Fichte dagegen vermag s‘ch neben Kiefer und Lärche 
zu halten. In den Profilen vom Obersee und dem vorderen Rotmoos 
wurden in dem Bänderton des Daunstadiums keinerlei Pollen gefunden. 
Es zeigt sich hier somit ein Einfluß des Daunvorstoßes auf die Vege- 
tation auch außerhalb der zugehörigen Moränengrenzen. 

Durch alle diese Tatsachen erhält die Annahme einen großen Grad 
von Wahrscheinlichkeit, daß das jüngere der beiden im Köhlersmoor 
gefundenen Interstadiale mit dem Gschnitz-Daun-, das ältere mit dem 
Bühl-Gschnitzinterstadium gleichzusetzen sei, und die Grenzzonen mit 
den Höhepunkten des Gschnitz- und des Daunstadiums. Wir wollen 
im Folgenden diese Abschnitte mit den entsprechenden Namen belegen, 
ohne den hypothetischen Charakter dieser Gleichsetzung aus den Augen 
zu verlieren. 

Interessant ist ein Vergleich der Cyperaceenpollenprozente in den 
beiden Interstadialen. Während sie im Bühl-Gschnitzinterstadium sehr 
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hohe Werte zeigen, nehmen sie in der ersten Hälfte des Gachnitz-Daun- 
interstadiums allmählich ab und erreichen schließlich normale Werte. 
Daraus läßt sich — mit einigem Vorbehalt — schließen, daß im Bühl- 
Gschnitzinterstadium nur ein sehr lockerer Vorstoß der Waldbäume er- 
folgte, daß im darauffolgenden Gschnitz-Dauninterstadium eine größere 
Geschlossenheit des Waldes erreicht wurde, und daß das Daunstadium 
zwar die wärmebedürftigeren Baumarten wieder verdrängt, aber offen- 
barzu keiner Lichtung des Waldbestandes geführt hat. Diefrei werdenden 
Plätze konnten vermutlich von der Kiefer und Birke besiedelt werden. 

Im jüngeren Interstadial finden.sich weitaus höhere Eichenprozente 
als im älteren. Auch treffen wir hier Spuren der Erle, der Linde und Ulme, 
des Ahorns und einmal ein Pollenkorn der Fichte. Im Bühl-Gschnitz- 

. interstadium ist dagegen nur einmal noch die Linde mit 1,3% verzeichnet. 
Dafür weist die Hasel im ersten Interstadial höhere Werte auf. Von den 
wärmebedürftigeren Arten haben nur Eiche und Hasel, die auch zu 
Beginn der borealen Zeit die ersten sind, einige Bedeutung erlangen 
können. Wie stark die Kiefer wirklich vertreten und wie weit sie nur 
überrepräsentiert ist, was bei dem erschlossenen lockeren Baumbestand 
sicherlich sehr ins Gewicht fällt, läßt sich natürlich nicht sagen. Irgend- 
welche Rückschlüsse auf das Klima der Interstadialzeiten zu versuchen, 
wäre verfrüht. 

Eine Parallelisierung mit den Allerödschichten Dänemarks (JESSEN) 
ist heute noch nicht durchzuführen. Auch läßt sich noch nicht entschei- 
den, ob die lange Birkenzeit im Bodenseegebiet und die Waldkiefer- 
und Birkenzeiten in Oberschwaben bis in das Gschnitz-Dauninterstadi- 
um zurückreichen. Ebenso ist eine zeitliche Einordnung der sicherlich 
interstadialen Betula nana-Schicht im Kolbermoor bei Rosenheim (PAUL 
und Ruorr) noch nicht möglich. Am schwierigsten dürfte das umfang- 
reiche Präboreal in Böhmen (RupoLrH und Fras) und der Torflager 
in Marga-Hörlitz und der Grube Erika in der Niederlausitz (FIRBAS, 17) 
mit den Befunden im Köhlersmoor in Übereinstimmung zu bringen sein. 
Wir haben es dort ebenfalls mit einer relativ günstigen Lage zwischen 
den Eisrändern zu tun. Es ist daher schwer verständlich, daß sich dort 
die reine Kiefern-Birken-Weidenphase über einen offenbar sehr langen 
Zeitraum erstreckt, während im Köhlersmoor der entsprechende Ab- 
schnitt nur sehr kurz ist. Auf ein Eingehen auf die Arbeit von SZAFRAN 
über das Moor von Pakoslaw in Mittelpolen (40) muß ich verzichten, 
da eine einwandfreie Deutung der von ihm angeführten Pollendiagramme 
nicht möglich ist. 

Das eine steht jedenfalls nach den Ergebnissen im Köhlersmoor fest : 
Die Geschichte des Waldes im Präboreal und seine Einwanderung im 
westlichen Mitteldeutschland ist weit komplizierter, als sich bisher be- 
legen ließ. Wahrscheinlich hat bereits spätestens im Bühl-Gschnitz- 
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interstadium der erste VorstoB auch der wirmeliebenderen Baume statt- 
gefunden. Jedoch ist die Baumfolge während der Interstadien nicht über 
die Arten des „ariden Einwanderungstypes‘ hinausgelangt. 

Die Befunde im Köhlersmoor gestatten auch einen Ausblick auf die 
neuerdings von KzLLer (27) aufgestellten theoretischen eiszeitlichen 
Refugien. War es bisher schon nicht anzunehmen, daß sich zwischen 
den Eisrändern der Alpen und Skandinaviens Baumwuchs über eine 
Eiszeit halten konnte, so ist es nunmehr, wo sich gezeigt hat, daß sich 
selbst die Stadien bis weit ins Land hinein bemerkbar gemacht haben, 
gänzlich ausgeschlossen, aus den Pflanzenfunden unter den Niederterras- 
senschottern von St. Jakob an der Birs bei Basel auf ein glaziales Refu- 
gium selbst wärmeliebender Gewächse zu folgern. Der von GUTZWILER 
(21) veröffentlichte Fund wurde schon von PENCK und BRÜCKNER (31) 
für interglazial gehalten. Später hat GUTzWILER (22) selbst ihn in ein 
Interstadial verlegt. Er kommt also jedenfalls als Beweis eines eiszeit- 
lichen Refugiums nicht in Frage. 

Auch die von KELLER aufgestellte Theorie, die ‚‚Nunatakkern‘‘ der 
Alpen und des Schweizer Jura als Zufluchtsstätte der Nadelhölzer (ein- 
schließlich Tanne!) während der letzten Eiszeit in Anspruch zu nehmen, 
erfährt durch die Ergebnisse des Köhlersmoores eine neue Beleuchtung. 
Es erscheint zumindest sehr gewagt, die Koniferen auf den Nunatakkern 
den Höhepunkt der letzten Vereisung überdauern zu lassen, wenn es 
während der Stadien nur den anspruchslosesten Bäumen gelang, sich 
unter günstigsten Bedingungen zu halten, in maximalster Entfernung 
von den Gletschern, bei nur 300 m Höhenlage. Gerade die Erfahrungen 
in einer so bevorzugten Gegend drängen dazu, die eiszeitlichen Refugien 
erst in größerer Entfernung vom Eisrande zu suchen. 


Zusammenfassung. 

Untersucht wurde das Hochmoor auf der Breungeshainer Heide im 
Oberwald (ungefähr 700 m) und das Köhlersmoor im nordöstlichen Vor- 
land des Vogelsbergs (300 m). 

Es konnten folgende Abschnitte der Waldentwicklung festgestellt 
werden: 

1. Herrschaft der Kiefer mit beigesellter Birke, Weide, Eiche und 
Hasel. Dieser Abschnitt fällt in eine ältere Interstadialzeit, vermutlich 
in das Bühl-Gschnitz-Interstadium. 

2. Eine Kiefern-Birken-Weidenzeit, vermutlich dem Höhepunkt des 
Gschnitzstadiums entsprechend. 

3. Erneutes Auftreten der Eiche und Hasel bei bleibender Vorherr- 
schaft der Kiefer und stärkerer Beteiligung der Birke. Vermutlich 
dem Gschnitz-Daun-Interstadium gleichzusetzen. 

4. Kiefern-Birkenzeit. Abermaliges Verschwinden der wärmelieben- 
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deren Gehölze, vermutlich durch den Höhepunkt des Daunstadiums ver- 
anlaßt. Präboreal. 

5. Kiefern-Haselzeit. Erscheinen und rasche Ausbreitung der Hasel. 
Einwanderung der Eiche, Ulme und Linde in vorstehender Reihenfolge. 
Am Ende dieses Abschnittes erstes Auftreten der Erle und erster Hasel- 
gipfel (zum Teil bis zum Beginn der nächsten Periode verschoben). Bo- 
reale Zeit. 

6. Eichenmischwald-Haselzeit. Herrschaft des Eichenmischwaldes 
mit im Oberwald 62%, im Hügelland 74,7% maximaler Vertretung. 
In der Mitte und am Ende dieses Abschnittes liegt je ein weiterer Hasel- 
gipfel. In der ersten Hälfte dieser Zeit erscheinen Fichte, Buche und 
Tanne, von denen jedoch weder Fichte noch Tanne bis zur Gegenwart 
irgendwelche Bedeutung erlangen. Der Vogelsberg liegt außerhalb ihres 
natürlichen Verbreitungsgebietes. Im letzten Teil der Eichenmischwald- 
Haselzeit trifft die Hainbuche im Vorland ein. Ende des Boreals und 
atlantische Zeit. 

7. Erlenphase. Zwischen die Herrschaft des Eichenmischwaldes 
und der Buche schiebt sich ein Erlengipfel ein. Ende des Atlantikums 
und Anfang des Subboreals. 

8. Buchenzeit. Nach der Erle übernimmt die Buche die ausschließ- 
liche Führung. Maximum im Hügelland 76,7%, im Oberwald 70,7% . 
Zu Beginn der Buchenzeit wandert die Hainbuche im höheren Vogelsberg 
ein. Ende des Subboreals und subatlantische Zeit. 

9. Sekundärer Kiefernanstieg unter Einfluß des Menschen. Jüngste 
Vergangenheit und Gegenwart. 

Stratigraphische Einordnungsmöglichkeiten in das BLYTT-SERNAN- 
DERsche System ergaben sich nicht. Nur im höheren Vogelsberg erscheint 
der Beginn des Subatlantikums durch Ausdehnung des Moores ange- 
deutet. Zur zeitlichen Eindatierung mußten die Rhönmoore herange- 
zogen werden. 

Durch die Befunde im Köhlersmoor ergab sich, daß die Stadien bis 
weit ins eisfreie Gebiet hinein die Vegetation beeinflußt haben und daß 
die Waldgeschichte des Präboreals dadurch bedeutend kompliziert wor- 
den ist. 

Die charakteristischsten Züge der Waldentwicklung im Vogelsberg 
stellen einmal die starke, lange Zeit anhaltende Haselvertretung, zum 
anderen die bedeutungslose Rolle der Fichte und Tanne dar. 


Die Arbeit wurde auf Anregung von Herrn Privatdozenten Dr. OVER- 
BECK unternommen. Während der Ausführung konnte ich mich seiner 
und Herrn Professor Starks wertvoller Unterstützung erfreuen. Bei 
den Arbeiten im Gelände halfen mir in der liebenswürdigsten Weise Herr 
Dr. und Frau Dr. OvERBECK, sowie die Herren Dr. FıRBas, Dr. R. EwALD 
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und W. Stucke. Ihnen allen sei herzlich gedankt. Für Bestimmung der 
Früchte und Samen bin ich Herrn Dr. FırBas, für Bestimmung der sub- 
fossilen Moose Herrn Garteninspektor MönKkEMEYER zu Dank ver- 
pflichtet. Das preußische Ministerium für Kultus, Unterricht und Volks- 
bildung ermöglichte mir durch finanzielle Unterstützung einen noch- 
maligen Besuch des Vogelsbergs von Breslau aus. 

Frankfurt a. M., Botanisches Institut der Universität, Dezember 1928. 
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UBER DAS WACHSTUM DES VERTIKAL UND HORIZONTAL 
ORIENTIERTEN STENGELS IN ZUSAMMENHANG MIT DER 
FRAGE NACH DER HORMONALEN NATUR DER TROPISMEN. 
Von 
N. CHOLODNY 
(Kiew). 
Mit 1 Textabbildung. 


(Eingegangen am 2. Februar 1929.) 


I 


Die Frage, ob die Wachstumsgeschwindigkeit eines Stengels oder 
irgendeines anderen Pflanzenorgans von dessen Lage abhängt, scheint 
auf den ersten Blick recht einfach zu sein und doch ist sie bisher endgültig 
noch nicht gelöst. 

Meistens erhob man diese Frage in Zusammenhang mit dem Problem 
über die Wachstumsänderungen, die die geotropischen Krümmungen 
verursachen. „Die Entscheidung dieser Frage‘, sagt Jost (1923), ,,be- 
gegnet viel größeren Schwierigkeiten, als man denkt. Sie wurde in der 
älteren Literatur mit verhältnismäßig groben Mitteln versucht und 
führte im allgemeinen zu dem Resultat, daß bei ungeändertem mittleren 
Wachstum Zunahme auf der Konvexseite und Abnahme auf der Konkav- 
seite stattfinde. In neuster Zeit ist die Änderung der Wachstumsge- 
schwindigkeit nach geotropischer Reizung mit sehr viel feineren Mitteln 
und vor allem in sehr viel kürzeren zeitlichen Abständen verfolgt worden, 
ohne daß es indes gelungen wäre, ein entscheidendes Resultat zu er- 
zielen.‘ 

Indem ich nun den Leser inbetreff weiterer Angaben über den gegen- 
wärtigen Stand dieser Frage auf das Jostsche Lehrbuch verweise, will 
ich nur betonen, daß auch die in den letzten 5 Jahren erschienenen 
Untersuchungen über das Wachstum der vertikal und horizontal orien- 
tierten Pflanzenorgane keine endgültige Lösung dieser Frage erbracht 
haben. Somit liegt sie nach wie vor noch offen. 

Die Entwicklung unserer Kenntnisse über die Physiologie des Wachs- 
tums und der Tropismen hat natürlich auch einige Änderungen in der 
Stellung der in Rede stehenden Frage hervorgerufen, wobei diese nicht 
nur nichts von ihrer Tragweite eingebüßt hat, sondern sogar noch etwas 
aktueller geworden ist. 
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Zunächst sei bemerkt, daß, nachdem BLAAUW seine interessanten 
Untersuchungen über den Phototropismus und die sogenannte Licht- 
wachstumsreaktion veröffentlicht hatte, eine Reihe von Forschern klar- 
zulegen versuchten, ob nicht auch durch die geotropische Reizung eine 
ähnliche Wachstumsreaktion hervorgerufen werden könne. 

Andererseits ist das Interesse für das genannte Problem auch deshalb 
viel lebhafter geworden, weil unsere Kenntnisse über die Tropismen in der 
letzten Zeit wesentlich vertieft worden sind. Es sind nämlich zahlreiche 
Tatsachen festgestellt worden, die auf die hormonale Natur der Tropismen 
hindeuten. Immer mehr überzeugen wir unsdavon, daß den tropistischen 
Bewegungen eine Wachstumsregulation durch sogenannte Wuchshormone 
zugrunde liegt. Aber schon bei den ersten Schritten in dieser Richtung 
ist vor uns ein neues Problem entstanden : ob und wie verschiedene Reize 
die hormonbildende Funktion der Pflanzenorgane beeinflussen ? 

Was den Geotropismus anbelangt, so vertrete ich schon längst die 
Ansicht, daß die Geoinduktion nur eine ungleiche Verteilung der vor- 
handenen Menge des normalen Wuchshormons zwischen verschieden 
orientierten Flanken des Organs verursacht, ohne auf die Erzeugung 
des Wuchsstoffes einzuwirken. 

Demgegenüber sprechen STARK (1927) wie auch einige andere Forscher 
die Meinung aus, daß die Wachstumsregulation bei den geotropischen 
Krümmungen in erster Linie durch sogenannte Tropohormone bedingt 
wird, die sich nur infolge der Reizung in bestimmten Teilen des Pflanzen- 
organs bilden. 

Die Anhänger dieser letzteren Ansicht berufen sich zunächst auf die 
bekannten GRADMANNschen Versuche mit gespaltenen Stengeln (GRAD- 
MANN 1925). Es ist aber leicht zu zeigen, daß durch solche Versuche 
die in Rede stehende Frage keineswegs zu lösen ist. Denn hier ent- 
stehen ja auch Wundstoffe, die ebenfalls das Wachstum beeinflussen 
und verschiedene Komplikationen hervorrufen, wodurch es unmöglich 
ist, auf diesem Wege einen bestimmten und eindeutigen Schluß zu 
erzielen (CHOLODNY 1927, 1929). 

Es gibt nun einen einzigen Weg, auf dem man diese Komplikationen 
vermeiden und der Lösung unseres Problems näher kommen kann: 
Versuche mit ganzen, ungespaltenen Pflanzenorganen. 

In der Tat, wenn die StarKsche Annahme richtig ist, so muß der 
Stengel in horizontaler Lage innerhalb einer bestimmten Zeit einen 
größeren Gesamtzuwachs zeigen als in vertikaler Lage. Denn es liegt 
ja auf der Hand, anzunehmen, daß die Ergänzungsmenge des Wuchs- 
stoffes, die sich in einem horizontal orientierten Stengel bildet, auch 
eine entsprechende ergänzende Stimulation des Wachstums hervorrufen 
muß. Wäre dem nicht so, so könnte wohl die Tropohormonenhypothese 


die geotropischen Krümmungen überhaupt gar nicht aufklären. 
47* 
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Wenn nun die von mir in den soeben angeführten und früheren Ar- 
beiten entwickelte Ansicht richtig ist, so ist wohl ein anderes Ergebnis zu 
erwarten: es muß nämlich der Gesamtzuwachs des Stengels sowohl in 
horizontaler als auch vertikaler Lage gleich sein; denn die Menge der 
Wuchsstoffe in einem Pflanzenorgan hängt ja nach dieser Ansicht von 
der Geoinduktion, somit auch von der Lage des Organs gar nicht ab. 

Von diesem Gedanken ausgehend, habe ich vor einigen Jahren eine 
Untersuchung über das Wachstum von vertikal und horizontal orien- 
tierten Stengeln vorgenommen. In der vorliegenden Arbeit möchte ich 
die Hauptergebnisse dieser Untersuchung kurz mitteilen. 


u 


Da ich nun das alte Problem von einem neuen Standpunkt aus in 
Angriff nehmen wollte und zwar in Zusammenhang mit der Frage der 
Wuchshormone, so galt es zunächst, eine geeignete Methode zur Wachs- 
tumsmessung auszuwählen. Ich ging dabei von folgenden Über- 
legungen aus: 

Das Wachstum eines vielzelligen Pflanzenorgans ergibt sich aus dem 
Wachstum seiner sämtlichen Zellen. Es stellt sozusagen einen integralen 
Vorgang dar, welcher durch Summierung der in den einzelnen Zellen 
stattfindenden Wachstumsänderungen entsteht. Wenn wir nun das 
sogenannte embryonale Wachstum und noch einige Sonderfälle außer 
acht lassen, so ist wohl unter dem Wachstum der Zelle eine bleibende 
Zunahme ihres Volumens zu verstehen. Somit müssen wir von diesem 
Standpunkt aus auch das Wachstum des ganzen Organs als die Volum- 
zunahme seiner sämtlichen Zellen bestimmen. 

Hält man sich an solch eine Festsetzung, so kommt man zu einigen 
Schlußfolgerungen, die mit den allgemein angenommenen Vorstellungen 
über das Wachstum nicht völlig übereinstimmen. So ist z. B. die Volum- 
vergrößerung, welche auf die Bildung neuer Interzellularen zurück- 
zuführen ist, keineswegs als das wahre Wachstum zu betrachten. An- 
dererseits müssen wir offenbar auch alle diejenigen Fälle ausschließen, 
wo nicht das Volumen der Zelle oder des vielzelligen Organs, sondern 
nur deren Form sich ändert (vgl. Jost 1923, 8.3 oder Prerrer 1904, 
Bd. 2, 8.3). 

Somit müssen wir, um etwaige Mißverständnisse in dieser Grund- 
frage zu vermeiden, zunächst das wahre und scheinbare Wachstum unter- 
scheiden. Unter dem wahren Wachstum wollen wir eine bleibende 
Volumzunahme der Zelle verstehen, oder, wenn es sich um ein viel- 
zelliges Organ handelt, — eine bleibende Volumzunahme dieses Organs, 
die ausschließlich vom wahren Wachstum seiner Zellen abhängt. Als 
das scheinbare Wachstum müssen wir etwa die Volumvergrößerung 
eines vielzelligen Organs betrachten, insofern sie auf die Neubildung 
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von Interzellularen zurückzuführen ist. Hierher sind auch alle die- 
jenigen Fälle zuzurechnen, wo sich nur die Form der Zelle ändert, wenn 
diese sich z. B. in einer Richtung verlängert, in anderen dagegen gleich- 
zeitig im Durchmesser abnimmt, überhaupt alle diejenigen ,,Wachs- 
tumsveränderungen“, denen nicht eine Volumzunahme der Zellen, 
sondern verschiedene andere Erscheinungen zugrunde liegen. 

Von diesem Standpunkt aus stellt diejenige Erscheinung, die man 
im Auge hat, wenn man über das Wachstum von Stengeln, Wurzeln 
usw. spricht, offenbar die Gesamtheit verschiedener Veränderungen 
dar, die teils als wahres, teils als scheinbares Wachstum zu betrachten 
sind. 

Was nun die gegenwärtigen, allgemein geübten Methoden zur Wachs- 
tumsmessung betrifft, so kann wohl keine davon eine richtige Vor- 
stellung über den wahren Zuwachs des Organs geben, und zwar schon 
deswegen nicht, weil man nicht das Volumen, sondern die Länge oder 
einen anderen linearen Parameter des Organs zu messen pflegt. 

Ich war der Meinung, daß wir, wenn wir die unter dem Einfluß der 
Wuchsstoffe stattfindenden Wachstumsänderungen verfolgen wollen, 
eine Methode anwenden müssen, die es ermöglicht, gerade die Volum- 
veränderungen des Organs wahrzunehmen. Denn auch die Objekte, 
mit denen ich meine Versuche anzustellen hatte (Hypokotyle ver- 
schiedener Keimpflanzen), zeigen ja sogar innerhalb eines kurzen Zeit- 
raums eine merkliche Dickenzunahme. Da nun sowohl das Längen- 
als auch das Dickenwachstum dieser Organe in erster Linie von der 
Volumzunahme seiner Zellen abhängt, d.h. nach unserer Terminologie 
als wahres Wachstum zu charakterisieren ist, so galt es offenbar zu- 
nächst eine Größe zu finden, die sich mit der Volumvergrößerung der 
Pflanze gleichlaufend veränderte und zugleich ziemlich leicht und genau 
meßbar wäre. 

Bekanntlich beruht die Volumzunahme einer Zelle in ihren post- 
embryonalen Entwicklungsstadien fast ausschließlich auf der Aufnahme 
und Anhäufung des Wassers in den Vakuolen. Somit muß offenbar in 
einem jungen, schnell in die Länge und Dicke wachsenden Stengel eine 
beträchtliche Menge Wasser für das Wachstum verbraucht werden. 
Wenn wir nun diese Menge messen könnten, so hätten wir die erforder- 
liche Größe, um die Geschwindigkeit des wahren Wachstums des Stengels 
und die durch verschiedene Ursachen hervorgerufenen Wachstums- 
änderungen bewerten zu können. 

Unter normalen Umständen wird wohl das vom Stengel aufge- 
nommene Wasser nicht nur für das Wachstum, sondern auch für die 
Transpiration verbraucht. Außerdem beteiligt sich ein wenn auch ge- 
ringer Teil davon auch an verschiedenen chemischen Verwandlungen, 
wie Stärkehydrolyse und dergleichen. 
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Was nun die Transpiration betrifft, so können wir diese völlig ab- 
stellen, wenn wir die Pflanze in einen mit Wasserdampf gesättigten 
Raum bringen. Ist der in einer solchen feuchten Kammer wachsende 
Stengel nicht befähigt, das Wasser in Tropfenform auszuscheiden, so 
wird er es offenbar nur für das Wachstum und die erwähnten mit der 
Mobilisation von Reservestoffen verbundenen Reaktionen verbrauchen. 

Die von einer Keimpflanze auf die Mobilisation der Reservestoffe 
verwendete Wassermenge ist unzweifelhaft recht gering. Man muß 
wohl auch in Betracht ziehen, daß in einem vom Wurzelsystem abge- 
trennten Hypokotyl diese Wassermenge dem Zuwachs annähernd propor- 
tional sein muß, und daß schließlich sich bei der Atmung Wasser bildet, 
das diese geringe Wasserausgabe gewissermaßen kompensieren wird. 

Wenn wir nun alle diese Überlegungen berücksichtigen, so sind wir 
berechtigt, anzunehmen, daß die von einem isolierten Keimstengel auf- 
genommene Wassermenge dem Zuwachs dieses Organs proportional 
sein muß, wenn es in einem mit Wasserdampf gesättigten Raum wächst. 
Somit ist diese Menge offenbar auch als Maß der Geschwindigkeit des 
wahren Wachstums des Organs zu betrachten. 


III. 

Nachdem ich zu einem solchen Schluß gekommen bin, konnte ich 
für meine Versuche das gewöhnliche Potetometer benutzen. Es mußten 
nur einige unwesentliche Abänderungen in dieser Vorrichtung vorge- 
nommen werden, um die geringen Wassermengen messen zu können, 
die der in einer feuchten Kammer wachsende Keimstengel innerhalb 
eines kurzen Zeitraums aufnimmt. 

Der Apparat, dessen ich mich bei meinen Untersuchungen bediente, 
ist nebenstehend schematisch abgebildet (Abb. 1). Da er viel empfind- 
licher ist, als das bei den Transpirationsmessungen übliche Potetometer 
und sich außerdem noch durch seine kleineren Dimensionen unterscheidet, 
nenne ich ihn Mikropotometer. 

Der Grundbestandteil dieses Apparates oder das eigentliche Mikro- 
potometer stellt ein kleines? (20—25 ccm) zylindrisches Gefäß A mit 
einem etwa 35 cm langen kapillaren Röhrchen B dar. Dieses Röhrchen 
trägt in dem Abstand von etwa 5 cm vom Gefäß A den kleinen Trichter C 
mit einem Hahn und ist mit einer Millimeterskala versehen. Der gut 
eingeschliffene Stöpsel D hat zwei seitliche Handgriffchen und in der 
Mitte einen zylindrischen etwa 3 mm weiten Kanal. 

Um unerwünschten Temperaturschwankungen möglichst vorzu- 
beugen, fügte ich das Mikropotometer durch die in der paraffinierten 
Korkplatte F ausgebohrte Öffnung in den mit Wasser gefüllten Zylin- 


1 Je kleiner das Gefäß A ist, desto weniger lassen sich natürlich Temperatur- 
schwankungen wahrnehmen. 
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der E ein, welcher etwa 20cm hoch und 10 em breit war. Damit das 
Kapillarröhrchen B nicht über die Oberfläche der Korkplatte F hervor- 
trete, wurde in dieser in der Radialrichtung ein offenes Kanälchen aus- 
gebohrt, dessen Tiefe etwas größer als der Durchmesser des Röhrchens B 
war. Sämtliche Spalten zwischen dem Mikropotometer und der Kork- 
platte F wurden mit Lanolin wasserdicht ausgefüllt. 

Das Versuchsobjekt (ein vom 
Wurzelsystem abgetrenntes Hypo- 
kotyi von Lupinus angustifolius oder 
Helianthus annuus) wurde in den 
Kanal des Stöpsels D derart einge- 
steckt, daß sein basaler Teil unten 
ein wenig hervorragte. Dann wurde 
eine ein wenig erwärmte Mischung 
von Lanolin und Wachs mittels einer 
kleinen Pipette in den Raum zwi- 
schen dem Glasstöpsel und dem Sten- 
gel von der unteren Stöpselober- 
fläche her gebracht. Nach wenigen 
Sekunden wurde diese Mischung hart 
und bildete hier ein enges Gürtelchen, 
das den Keimstengel ziemlich fest 
und unbeweglich an seiner Stellehielt. 

Danach wurde der Stöpsel mit 
Vaseline geschmiert und in den Hals 
des mit Wasser gefüllten Mikropoto- 
meters dicht eingefügt. Nachdemnun 
dieses seinerseits in das GefaB Z einge- 
stellt wurde, brachteichaufden Kork- 
pfropfen F eine matte Spiegelglasplat- 
te G, die zwei Offnungen hatte: die 
eine fiir den Hals des Mikropotome- 
ters, die andere fiir das Thermometer 
H, womit man die Temperatur des Wassers im Gefäß E messen konnte. 
Die Glasplatte G wurde an ihrer unteren Oberfläche mit erwärmtem 
Lanolin geschmiert und dann an die Korkplatte F stark angedrückt, 
weshalb die beiden Platten ziemlich fest miteinander verbunden waren. 

Nachdem alle Teile des Apparates gut aneinandergefügt waren, 
brachte ich auf die Glasplatte @ eine kleine Glasglocke J, deren Wände 
von innen mit mehreren Schichten nassen Filtrierpapiers belegt wurden. 
Auch den Hals des Mikropotometers umwickelte ich mit Watte, die 
mit Wasser durchtränkt wurde. Somit war der Raum unter der Glocke 
wirklich mit Wasserdampf gesättigt. 
































d 4 
Abb. 1. 
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Die Glocke wurde an die Glasplatte @ mit Vaselin angeklebt und 
mittels eines hier nicht abgebildeten Gummiringes fest angedrückt. 
Außerdem war sie mit einem Thermometer versehen. 

Das Kapillarröhrchen B muß gut kalibriert werden. Bei meinem 
Apparat hatte die Kapillare ihrer ganzen Länge nach den gleichen 
Durchmesser und das Volumen eines 1 cm langen Kapillarraumes be- 
trug 2,27 cmm. 

Die Versuche sind in einem Raum mit beständiger Temperatur 
anzustellen. Wenn diese aber kleine Schwankungen zeigt, so ist der 
Einfluß dieser Schwankungen auf die Lage des Meniskus zu untersuchen. 

Was mein Mikropotometer betrifft, so reagierte es auf eine Temperatur- 
änderung von 0,10 C derart, daß der Meniskus sich annähernd auf 1 mm 
bewegte. 

Wie schon erwähnt, bediente ich mich bei meinen Versuchen der 
Hypokotyle von Lupinus angustifolius und Helianthus annuus. Damit 
die Luft nicht in die Gefäße des Hypokotyls eindringen konnte, pflegte 
ich dieses in Wasser zu versenken und erst dann mit einem scharfen 
Rasiermesser vom Wurzelsystem abzutrennen. Ich benutzte nur etio- 
lierte Pflanzen. Während des ganzen Versuchs verweilten sie auch im 
Dunkeln, da die Glocke mit schwarzem Papier überzogen wurde. Die 
Länge der Hypokotylabschnitte schwankte von 6—8cm. Die Keim- 
blätter und die Plumula belieB ich manchmal auf den Stengeln, manch- 
mal wurden sie auch abgetragen. 

Es sei bemerkt, daß die Stengel der Keimlinge, die sich unter nor- 
malen Umständen, d.h. in einer mehr oder weniger trockenen Luft 
entwickelten, eine ziemlich große Saugkraft aufweisen. Deshalb er- 
gänzen sie, wenn man die Hypokotyle in das Mikropotometer bringt, 
unmittelbar nachdem sie von ihrem Wurzelsystem abgetrennt sind, 
zunächst ihr Wasserdefizit und nehmen natürlich eine viel größere 
Wassermenge auf, als es für das Wachstum nötig ist. Deswegen tauchte 
ich meine Hypokotyle, nachdem sie abgeschnitten wurden, zuerst mit 
ihren basalen Teilen ins Wasser und ließ sie in einer gewöhnlichen 
feuchten Kammer einige Stunden stehen, wo sie Wasser ihrer Saug- 
kraft gemäß ungehindert aufnehmen konnten. Erst dann wurden sie 
in das Mikropotometer gebracht. 

Da ich nun einige Minuten brauchte, um das Hypokotyl in das 
Mikropotometer einsetzen zu können, und da die Pflanze während dieser 
Zeit sich in trockener Zimmerluft befand, so verlor sie natürlich wieder 
etwas von ihrem Wasservorrat. Deshalb nahm das ins Mikropotometer 
gebrachte Hypokotyl zunächst während einiger Zeit (etwa 1 Std.) mehr 
Wasser auf, als es seiner Wachstumsgeschwindigkeit entsprach. Daher 
sind in den unten angeführten Versuchsprotokollen die von den Hypo- 
kotylen aufgenommenen Wassermengen erst von dem Zeitpunkt ab an- 
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gegeben, wo die Pflanze diesen Wasserverlust ergänzt hat, und der Vor- 
gang stetigen Charakter zeigt. 

Bevor ich zur Beschreibung meiner Versuche übergehe, möchte ich 
noch einige Fragen kurz beantworten, die für die Bewertung unseres 
Verfahrens als einer neuen Methode zum Messen des Wachstums einiger 
Pflanzenorgane wohl maßgebend sind: 1. Wie groß ist die Empfind- 
lichkeit dieser Methode? 2. Zeigen die Mikropotometerablesungen eine 
Parallelität zu denjenigen, die man mit anderen Methoden erhält, wenn 
man sich z. B. bloß eines Millimeterlineals bedient, um Zuwachs zu 
ermitteln? 3. Auf welche Objekte ist unsere Methode anwendbar? 

Was zuerst die Empfindlichkeit der Methode anbelangt, so können 
wir uns darüber aus dem folgenden Beispiel eine Vorstellung bilden. 
Brachte ich in das Mikropotometer ein seiner Kotyledonen und seiner 
Plumula beraubtes Hypokotyl von Lupinus angustifolius, und zeigte 
dieses Objekt das normale Wachstum, so entsprach dem Zuwachs um 
1 mm durchschnittlich die Bewegung des Meniskus in der Kapillare um 
etwa 30 mm. Somit sehen wir, daß unsere Methode eine ziemlich hoch 
empfindliche ist, und daß sie in dieser Hinsicht als eine den besten 
gegenwärtigen Methoden zur Wachstumsmessung (Auxanometer usw.) 
nahestehende betrachtet werden kann. 

Um die zweite Frage zu lösen, verglich ich den mittels eines Milli- 
meterlineals gemessenen Zuwachs der Hypokotylenabschnitte in ver- 
schiedenen Zeiträumen mit den Wassermengen, die nach den Mikro- 
potometerablesungen von diesen Abschnitten im Laufe derselben Zeit 
aufgenommen werden. 

Es sei bemerkt, daß, wenn man von den oben angeführten Über- 
legungen ausgeht, d.h. in Betracht zieht, daß das Mikropotometer die 
Volumvergrößerung des Organs, die anderen Methoden hingegen nur 
seine Längenzunahme zeigen, man eine volle Parallelität zwischen 
den am Mikropotometer abgelesenen Größen und denjenigen, die bei 
der Wachstumsmessung mittels eines Millimeterlineals gefunden wurden, 
kaum erwarten kann. Trotzdem haben die Versuche gezeigt, daß eine 
solche Parallelität unzweifelhaft besteht, und daß die Größen, die uns 
diese beiden Methoden geben, proportional sind. Dafür spricht Tabelle 1, 
wo in der ersten Spalte die Versuchsdauer, in der zweiten die Zuwachse 
in Millimetern, in der dritten die aus den Mikropotometerablesungen 
berechnete Wassermenge, die die Pflanze während derselben Zeit auf- 
genommen hat, und in der vierten die auf den Zuwachs von 1 mm ver- 
wendete Wassermenge in Kubikmillimetern angegeben sind. Wie wir 
sehen, ist die letztgenannte Größe wirklich konstant. 

Bei diesen Versuchen verwendete ich Hypokotyle von Lupinus 
angustifolius, deren Keimblätter und Plumula abgetragen worden waren. 
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Tabelle 1. 
Wassermenge die auf 
Versuchsdauer Zuwachse in mm Aufgenommene Wasser- den Zuwachs 1 mm ver- 
menge in cmm braucht wurde (in can) 
10 as = 1 
14 ne he 13 
= 13,5 ar x 











Von Interesse sind auch die Ergebnisse der Berechnungen dariiber, 
ob die aufgenommene Wassermenge der geometrischen Volumzunahme 
des H i entspricht. Bei diesen Versuchen bediente 
ich mich abermals der Hypokotyle von Lupinus angustifolius (ohne 
Keimblatter und Plumula). Um das Volumen eines solchen Abschnittes 
zu bestimmen, stellte ich zunächst zwei Querschnitte von dessen oberem 
und unterem Ende her und maB unter dem Mikroskop die Flächen 
dieser Querschnitte f und F. Nach der Ermittlung der Länge h des 
Hypokotylabschnittes konnte ich das Volumen v des Organs nach der 
Formel v = h/3 (F +f + YFf) berechnen. Diese Formel war hier des- 
wegen anzuwenden, weil der Hypokotylabschnitt seiner Form nach einem 
abgestumpften Kegel sehr ähnlich ist. 

Der auf diese Weise ausgemessene Hypokotylabschnitt wurde in 
das Mikropotometer gebracht, wo die von diesem Objekt aufgenommene 
Wassermenge ermittelt wurde. Am Ende des Versuchs wurde das 
Hypokotyl noch einmal wie vorher gemessen und sein Volumen noch- 
mals berechnet. 

Bei einem solchen Versuche hat es sich herausgestellt, daß das 
Volumen des Hypokotyls um etwa 60 cmm zugenommen hat, während 
die von der Pflanze aufgenommene Wassermenge etwa 50 cmm betrug. 
Bei dem anderen betrugen die entsprechenden Größen 49 cmm und 
41 cmm. 

Somit sehen wir, daB die vom Hypokotyl auf das Wachstum ver- 
brauchte Wassermenge der wahren Volumzunahme dieses Organs etwas 
nachsteht. Das ist sehr verständlich, wenn man in Betracht zieht, daß 
zugleich mit dem Wachstum der Zellen auch Interzellularen sich bilden, 
die mit Luft gefüllt sind. 

Was nun die letzte Frage betrifft, auf welche Objekte unsere Methode 
anwendbar ist, so sind hier irgendwelche allgemein gültige Regeln kaum 
zu geben. Jedes neue Objekt muß bloß durch besondere Vorversuche 
ausprobiert werden, und wenn es sich herausstellt, daß es bei der oben 
beschriebenen Versuchsanordnung gut Wasser aus dem Mikropotometer 
aufnimmt und keine Luft in den Apparat durchdringen läßt, so kann 
man sich seiner bedienen. Was die Guttation betrifft, so ist sie bekannt- 
lich bei den von ihrem Wurzelsystem abgeschnittenen Keimstengeln 
bzw. Koleoptilen auch dann nicht zu beobachten, wenn die normale 
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unverletzte Pflanze eine beträchtliche Menge Wasser in Tropfenform 
ausscheidet. Bei den Keimlingen von Lupinus und Helianthus konnte 
ich die Guttation niemals beobachten. Ebensowenig lassen die isolierten 
Hypokotyle dieser Pflanzen Luft in das Innere des Mikropotometers 
durchdringen. 

IV. 


Wir wollen jetzt eine Reihe von Versuchen betrachten, die ich an- 
gestellt habe, um die Frage zu lösen, ob die Wachstumsgeschwindigkeit 
des horizontal orientierten Hypokotyls größer ist als die des vertikalen. 
Die Versuchsanordnung war immer dieselbe. Am Anfang des Versuchs 
ließ ich das Mikropotometer, somit auch das Hypokotyl streng vertikal 
stehen. Im Laufe einiger Stunden ermittelte ich in einer bestimmten 
Zeit, meistens nach je 30 Minuten den „Zuwachs‘‘ des Organs, d.h. die 
von ihm aufgenommene Wassermenge in Teilungen des Millimeter- 
lineals, das neben dem Kapillarröhrchen befestigt war (siehe Abb.). 
Danach brachte ich den ganzen Apparat, ohne an ihm irgend etwas 
zu ändern, in die horizontale Lage. Dabei wurde das Gefäß E auf ein 
besonderes hölzernes Untergestell gelegt, das hier nicht abgebildet ist. 
Dann beobachtete ich wieder die Bewegung des Meniskus im Kapillar- 
röhrchen, indem ich dessen Lage wie vordem jede halbe Stunde ablas. 
Den Versuch pflegte ich einzustellen, nachdem die Pflanze eine deut- 
liche geotropische Krümmung gezeigt hatte. Um diese zu beobachten, 
mußte ich natürlich das die Glasglocke überziehende Schwarzpapier 
abnehmen. 

Als ich nun diese Versuche vornahm, hielt ich es für möglich, daß 
die mit der Atmung verbundenen chemischen Veränderungen der Luft 
unter der Glocke das Wachstum der Pflanze beeinflussen könnten. Da- 
her traf ich anfänglich einige Maßnahmen, um den Raum unter der 
Glocke während des Versuches zu lüften. Späterhin hat es sich aber 
herausgestellt, daß die Atmung eines 6—8 cm langen Hypokotylab- 
schnittes im Laufe von 8—10 Stunden keine merkbare Einwirkung auf 
sein Wachstum zeigt, obwohl das Volumen der Glocke J bei meinen 
Versuchen nur etwa 400 ccm betrug. Wenn der Versuch nun etwas 
länger als 8—10 Stunden dauerte, genügte es, die Glocke auf etwa 
1 Sekunde abzunehmen, um die darin befindliche Luft zu erneuern. 

Wie ich schon mehrmals erwähnt habe, nahm ich zu den Versuchen 
die Hypokotyle von Lupinus angustifolius und Helianthus annuus bald 
mit Keimblättern, bald ohne solche. Es ist bemerkenswert, daß nach 
dem Abtrennen der Keimblätter die Wachstumsgeschwindigkeit noch 
eine lange Zeit keine merkbare Abnahme zeigte: man konnte während 
10—12 Stunden ebensolche Zuwachse beobachten, wie bei einem unver- 
letzten Hypokotylabschnitte. Erst später nahm die Wachstumsge- 
schwindigkeit allmählich ab. Trennt man die Kotyledonen bei einem 
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im Mikropotometer befindlichen Hypokotyl ab, so ist zwar ein scharf 
ausgeprägter ,,Wundshock“ zu beobachten, der 1 bis 2 Stunden dauert: 
anfangs eine Abnahme oder sogar eine völlige Einstellung des Wachs- 
tums, dann eine starke Beschleunigung. Aber schon nach 2 Stunden 
pflegt das operierte Organ wieder eine normale Wachstumsgeschwindig- 
keit aufzuweisen (siehe Versuch 11). 

Sämtliche unten beschriebenen Versuche wurden in einem Zimmer 
mit einer Temperatur von 16—18° C angestellt. Im Laufe eines einzelnen 
Versuchs änderte sich die Temperatur sowohl des Wassers im Gefäß E, 
wie auch der Luft unter der Glocke J, nicht mehr als um 0,2—0,3° C. 
Auf die Wachstumsgeschwindigkeit übten solche geringfügigen Tem- 
peraturschwankungen keinen merkbaren Einfluß aus. Was die Mikro- 
potometerablesungen betrifft, so mußte ich entsprechende genaue Be- 
richtigungen auf die Temperatur vornehmen (siehe S. 708). 


Versuch 1. 
Ein Hypokotyl von Lupinus angustifolius mit Keimblättern (Ta- 
belle 2). 








Tabelle 2. 
Mikropotometerab- 
zuı | tage dr prune | Minster TVerchenuneen ds] Tenner de 
50 vertikal 15,1 u 16,6° 
6 a 16,15 10,5 16,6° 
60 Pe 17,05 9,5 16,650 
Ti ö 18,05 10,0 16,65° 
7 w 19,0 10,0 16,7° 
gie "3 19,9 9,0 16,7° 
gu horizontal 22,3 ni 16,7° 
ge “1 23,3 10,0 16,7° 
gis > 24,3 10,0 16,7° 
ge L 25,3 10,0 16,7° 
10 5 26,25 9,5 16,7 
104 " 27,25 10,0 16,70 














Um 104 wurde der Versuch abgeschlossen. Es hat sich gezeigt, 
daß das Hypokotyl im Laufe von 2:/, Stunden eine fast abgeschlossene 
geotropische Krümmung ausgeführt hat. 

Es sei bemerkt, daß ich den Meniskus bei diesem Versuch wie auch 
bei den folgenden auf einen neuen Punkt einstellte, nachdem das Mikro- 
potometer aus der vertikalen Lage in die horizontale gebracht war. 


Versuch 2. 
Ein Hypokotylabschnitt von Lupinus angustifolius, dem etwa 6 Stun- 
den vor dem Versuch die Keimblätter und Plumula abgetragen wurden. 
Die Temperatur war während des ganzen Versuchs 17°C. (Tabelle 3.) 
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Tabelle 3. 

Zeit Lage der Pflanze gy = ee ee Se LE 
430 vertikal 28,75 _ 
5% ‘a 29,85 11,0 
530 ö 30,85 10,0 
6% oi 31,85 10,0 
6 horizontal 19,8 — 
632 ‘ 20,7 9,0 
702 aa . 21,6 9,0 
73 a 22,5 9,0 
go - 23,4 9,0 
gs? x 24,3 9,0 
902 ä 25,15 85 











Am Ende des Versuchs wurde eine deutliche geotropische Krümmung 
beobachtet. 


Versuch 3. 


Ein Hypokotylabschnitt von Lupinus angustifolius, von dem die 
Kotyledonen und Plumula etwa 12 Stunden vor dem Versuch abge- 
schnitten worden waren. Temperatur 17,5°C. (Tabelle 4.) 

















Tabelle 4. 
Mikropotometerab- | Verschiebungen des 
— rats sie x lesungen in cm Meniskus in mm 
9% vertikal 15,2 “= 
10% ” 16,0 8,0 
109° a 16,8 8,0 
1035 horizontal 19,0 — 
1105 a 19,75 7,5 
1135 a 20,45 7,0 
120 ki 21,05 7,0 
1235 ” 21,9 8,5 
ee Fr 22,6 7,0 
135 ” 23,3 7,0 
Versuch 4. 


Ein Hypokotyl von Lupinus angustifolius mit Keimblättern. Tem- 
peratur der Luft am Anfang des Versuchs 16,2°C, am Ende 16,3 C. 
Temperatur des Wassers im Gefäß E in der letzten Spalte der Tabelle 5 
angegeben. 
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Tabelle 5. 

Zeit Lage der Pflanze ir ri = ate pie Temperatur 
7 vertikal 15,7 — 16,15° 
gee A 16,75 10,5 16,15° 
8% » 17,75 10,0 16,15° 
gee » 18,75 10,0 16,15° 
ges horizontal 19,7 — 16,15° 
935 ” 20,7 10,5 16,29 

1005 æ 21,65 9,5 16,2° 

105 “a 22,55 9,0 16,2° 

11% de 23,40 8,5 16,2° 

1135 aa 24,25 8,5 16,2° 

12% vi 25,05 8,5 16,25° 














Am Ende des Versuchs wurde eine abgeschlossene geotropische 
Krümmung beobachtet. 


blättern. (Tabelle 6.) 


Versuch 5. 
Ein 7cm langes Hypokotyl des Lupinus angustifolius mit Keim- 








Tabelle 6. 
Lage der Mikropotometer-| Verschiebungen | Temperatur Temperatur 
Zeit Pflanze ablesungen des Meniskus des Wassers | der Luft unter 
in cm in mm im Gefäß E der Glocke 

ge vertikal 23,1 — 17,25° 17,29 

915 a 24,0 9,0 17,25° 17,2° 

93 pr 24,9 9,0 17,25° 17,2 

945 ee 25,8 9,0 17,25° 17,2° 
10% Pr 26,5 7,5 17,3 17,3° 
1015 z 27,3 8,0 17,3° 17,3 
10% FA 28,15 8,5 17,39 17,49 
1045 à 28,95 8,0 17,3° 17,4° 
105° horizontal 15,4 — 17,35° 17,5° 
1105 se 16,2 8,0 17,35° 17,5° 
112 2 17,1 9,0 17,35° 17,3° 
1135 pa 17,8 7,5 17,4° 17,3° 
115 A 18,6 8,0 17,4 17,39 
12% pa 19,35 7,5 17,4° 17,4° 
122 > 20,05 7,0 17,4° 17,4° 
1235 “ 20,75 7,5 17,459 17,5° 
1250 Fri 21,5 7,5 17,45° 17,5 

















Am Ende des Versuchs eine normale geotropische Krümmung. 


Versuch 6. 
Ein 7cm langes Hypokotyl von Lupinus angustifolius mit Keim- 
blättern. Temperatur des Wassers im Gefäß E am Anfang des Ver- 
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suchs 16,15°, am Ende 16,4°C. Mikropotometerablesungen nach jeder 
Stunde. Verschiebungen des Meniskus in den ersten 3 Stunden bei der 
vertikalen Lage des Hypokotyls: 23,22 und 22mm pro 1 Stunde; in 
den weiteren 3 Stunden bei der horizontalen Lage des Hypokotyls: 
21,21 und 22 mm pro Stunde. Eine normale geotropische Krümmung. 


Versuch 7. 


Ein Hypokotyl von Helianthus annuus mit Keimblättern. Temperatur 
der Luft unter der Glocke während des ganzen Versuchs 17,3°C. (Tabelle 7.) 








Tabelle 7. 
IEEE 
415 vertikal 8,2 — 16,6° 
445 rf 9,0 8,0 16,6° 
515 à 9,8 8,5 16,65° 
545 10,6 8,0 16,65° 
615 Pr 11,35 7,5 16,65° 
645 à 12,1 7,5 16,65° 
715 Pr 12,8 7,0 16,65° 
730 horizontal 13,9 = 16.7° 
7 ” 14,65 7,5 16,7° 
§20 “ 15,4 8,0 16,759 
850 ö 16,1 7,5 16,8° 
920 à 16,8 7,5 16,85° 
ge pr 17,5 7,0 16,85° 











Eine abgeschlossene geotropische Krümmung. 


Versuch 8. 





Ein Hypokotyl von Helianthus annuus mit Keimblättern. Temperatur 
des Wassers und der Luft im Laufe des ganzen Versuchs 16,7°C. (Tabelle 8.) 








Tabelle 8. 
Zeit | Lage der Pflanze | „hiesungen in em | Meniskus in mm 
535 vertikal 28,0 _ 
6% i 28,7 7,0 
635 à 29,4 7,0 
705 A 30,0 6,0 
735 ä 30,6 6,0 
740 horizontal 22,4 _ 
810 = 23,0 6,0 
geo “ 23,6 6,0. 
910 sn 24,2 6,0 
geo be 24,9 7,0 











Eine deutliche geotropische Kriimmung. 
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Versuch 9. 


Ein Hypokotyl von Helianthus annuus mit Keimblättern. Tem- 
peratur während des ganzen Versuchs 16,9 C. (Tabelle 9.) 








Tabelle 9. 

zeit | tage der ame | Mronstoneter, | Vachicbungen de 
10% vertikal 15,7 u 
10% 16,25 5,5 
1150 m 16,8 5,5 
11% oe 17,3 5,0 
11°: horizontal 17,7 — 
1202 a 18,25 5,5 
1232 ine 18,75 5,0 

10 5 19,25 5,0 

132 ie 19,65 4,0 








Eine deutliche geotropische Kriimmung. 


Versuch 10. 
Ein Hypokotyl von Helianthus annuus mit Keimblättern. Temperatur 
der Luft unter der Glocke während des ganzen Versuchs 17,1° C. 











Tabelle 10. 
Zeit | Lago der Mans | Mlsepolomsen, | Vanchicvungen de | Tempera 1, 
6° vertikal 17,0 — 16,85 
6 i 18,1 11,0 16,85 
7e = 19,3 12,0 16,85 
730 L 20,5 12,5 16,9 
732 horizontal 21,9 — 16,9 
go „ 23,2 13,5 16,95 
ge - 24,5 13,0 16,95 
go = 25,8 13,0 16,95 
98: a 27,2 14,0 16,95 
10° P= 28,6 14,5 17,0 














Eine abgeschlossene geotropische Kriimmung. 


Versuch 11. 


Ein Hypokotyl von Lupinus angustifolius, am Anfang des Versuchs 
mit Keimblattern, doch wurden diese um 1 Uhr mit einem Rasiermesser 
abgetragen. Die Temperatur des Wassers im Gefäß Æ ist im Laufe 
des ganzen Versuchs nur um 0,1°C von 16,4% C bis auf 16,59 C ange- 


stiegen. (Tabelle 11.) 
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Tabelle 11. 
Zeit Lage der Pflanze | Mikropotometer ‘een 8m 
11% vertikal 18,7 _ 
12% ” 19,7 10,0 
12% 2 20,7 10,0 
| Po 21,7 10,0 
it v 21,7 0,0 
2% Me. 23,1 14,0 
25 7 4 24,4 13,0 
ad of L 30,3 10,0 pro 30 
6% = 31,2 9,0 
6% jo 32,1 9,0 
6: ei 18,9 oh 
70e “a 19,9 10,0 
702 horizontal 21,8 — 
7 = 22,7 9,0 
ger Ar 23,7 10,0 
872 n 24,7 10,0 
ges 3 Mr 25,7 10,0 
ges vertikal 24,2 - 
935 = 25,15 9,5 
100 g 26,2 10,5 











Wie aus diesem Versuch zu ersehen ist, zeigt die Pflanze die normale 
Wachstumsgeschwindigkeit noch lange Zeit nachdem ihre Keimblatter 
abgetragen sind: um 10 Uhr abends wurde derselbe Zuwachs pro 30 Mi- 
nuten beobachtet, wie um 1 Uhr nachmittags. 

Bei diesem Versuch lieB ich das Hypokotyl mehr als 48 Stunden 
im Mikropotometer stehen. Am zweiten Tage um 10 Uhr morgens, d. h. 
19 Stunden nach dem Abschneiden der Keimblatter zeigte die Pflanze 
eine Wachstumsgeschwindigkeit, die nur noch die Hälfte der anfäng- 
lichen betrug: der Meniskus im Kapillarröhrchen bewegte sich um 5 mm 
pro 30 Minuten. Nach weiteren 24 Stunden nahm die Geschwindigkeit 
der Bewegung des Meniskus bis auf 3,5 mm pro 30 Minuten ab und erst 
am Abend dieses dritten Tages betrug sie 2,5 mm pro 30 Minuten, d.h. 
die Wachstumsgeschwindigkeit ist im Vergleich zu der anfänglichen 
viermal kleiner geworden. 

V. 

Wir können uns auf die im vorigen Kapitel beschriebenen Versuche 
beschränken. Ich glaube, daß die Frage, die ich im Auge hatte, als ich 
diese Untersuchung vornahm, auf Grund der hier angeführten Versuchs- 

1 Keimblätter abgetragen. 


2 Der Meniskus ist auf den neuen Punkt eingestellt. 
3 Eine deutliche geotropische Krümmung. 


Planta Bd. 7. 
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ergebnisse, eindeutig beantwortet werden kann : wir sehen, daB das Hypo- 
kotyl, welches aus der vertikalen Lage in die horizontale gebracht worden ist, 
keine merkbare Änderung der Wachstumsgeschwindigkeit aufweist. 

Geringfügige und unregelmäßige Schwankungen der Wachstums- 
geschwindigkeit, die wir bei den horizontal orientierten Hypokotylen 
beobachten konnten, sind keinesfalls in Zusammenhang mit der Lage 
des Organs zu bringen, denn ebensolche Schwankungen zeigen sich auch 
in der vertikalen Lage. 

Wenn nun in einigen Versuchen, wie z. B. im Versuch 10 eine all- 
mähliche Zunahme der Wachstumsgeschwindigkeit in horizontaler Lage 
beobachtet wurde, so ist leicht zu sehen, daß diese Hypokotyle schon 
früher, in vertikaler Lage, eine Tendenz zur Wachstumsbeschleunigung 
aufwiesen. Außerdem sind diesen Versuchen andere und zahlreichere 
gegenüberzustellen, wo die Pflanze vielmehr eine Abnahme der Wachs- 
tumsgeschwindigkeit zeigte (vgl. Versuche 2 und 4). Doch haben wir es 
auch in diesen Fällen nur mit derselben Tendenz zu tun, die schon bei den 
vertikal orientierten Hypokotylen der genannten Versuche sich deutlich 
äußerte. Somit können alle diese geringfügigen Abweichungen keines- 
falls durch die geotropische Induktion erklärt werden oder mit der 
Bildung der geotropischen Krümmung in Zusammenhang gebracht 
werden. 

Andererseits, wenn wir von der Idee über die hormonale Natur der 
Tropismen ausgehen, so ergibt sich aus den angeführten Versuchen 
deutlich, daß keine Gründe vorliegen, anzunehmen, daß unter dem 
Einfluß der „geotropischen Reizung‘ die Gesamterzeugung der Wuchs- 
hormone steigt, oder daß sich sogar besondere Reizstoffe — Tropohormone 
— bilden. Somit kommen wir zu einem Schlusse, der der StarKschen 
Theorie der speziellen Reizstoffe entschieden widerspricht. Vielmehr 
spricht er zugunsten der Ansicht, die meiner hormonalen Theorie der 
Tropismen zugrunde liegt: aller Wahrscheinlichkeit nach sind die Tro- 
pismen nicht durch die Bildung von Tropohormonen und überhaupt 
nicht durch irgendwelche Veränderungen in der Bildung der Wuchsstoffe 
zu erklären, sondern durch veränderte Verteilung der schon vor der 
Reizung vorhandenen Menge des normalen Wuchshormons zwischen ver- 
schiedenen Teilen des Pflanzenorgans. 





Zusammenfassung. 

1. Die Frage, ob sich in Pflanzenorganen unter dem Einfluß ver- 
schiedener tropistischer Reize besondere Reizstoffe (Tropohormone) 
bilden, oder ob durch solche Reize wenigstens eine vermehrte Erzeugung 
des normalen Wuchshormons hervorgerufen wird, stellt eins der Grund- 
probleme der gegenwärtigen Physiologie der Tropismen dar und kann 
durch Versuche mit gespaltenen Stengeln keineswegs gelöst werden. 
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Zu diesem Zweck sind Versuche mit ganzen unverletzten Organen 
vonnöten. 

2. Bei diesen Versuchen muß man nicht das scheinbare, sondern das 
wahre Wachstum im Auge haben, d.h. die Volumzunahme des Organs, 
die ausschließlich von der Volumzunahme seiner Zellen herrührt. 

3. Die genaueste Vorstellung über das wahre Wachstum eines 
Stengels gründet sich auf die Wassermenge, die dieses Organ aufnimmt, 
wenn es in einer mit Wasserdampf gesättigten Atmosphäre wächst, 
d.h. das Wasser fast ausschließlich für das Wachstum verwendet. 

4. Um diese Wassermenge zu messen, schlägt der Verfasser einen in 
dieser Abhandlung beschriebenen Apparat, das Mikropotometer, vor. 

5. Die Mikropotometerablesungen sind dem Zuwachs des Stengels 
proportional und ermöglichen es, recht geringfügige Volumzunahmen 
des Organs wahrzunehmen, z. B. die Volumzunahme bzw. die aufge- 
nommene Wassermenge, die der Verlängerung eines Hypokotyls von 
Lupinus angustifolius um 1/39 mm entspricht. 

6. Die Mikropotometerversuche, die mit Hypokotylen von Lupinus 
und Helianthus angestellt wurden, zeigen auf das deutlichste, daß diese 
Organe sowohl in vertikaler als auch in horizontaler Lage mit gleicher 
Geschwindigkeit wachsen. 

7. Hieraus läßt sich der Schluß ziehen, daß in diesen Organen unter 
dem Einfluß des geotropischen Reizes weder eine vermehrte Bildung von 
Wuchsstoffen noch eine Bildung von Tropohormonen stattfindet. 
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PULSIERENDE BLATTGEWEBE. 
Von 
M. G. STALFELT 
(Stockholm). 
Mit 7 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 3. Februar 1929.) 


1. Methode. 

Bei Untersuchungen über die Abhängigkeit der Stomatabewegungen 
von Lichtmenge (1927), Temperatur (1928) und Wasserbilanz (1929) habe 
ich oft die Erfahrung gemacht, daB die SchlieBzellen niemals oder jeden- 
falls nur ganz kurzweilig eine Ruhelage einnehmen. Volumenverände- 
rungen sind stets im Gange, sowohl wenn die Stomata offen als wenn sie 
geschlossen sind. Bewegungen dieser Art haben nichts mit den gewöhn- 
lichen tagesperiodischen zu tun, denn sie treten auch dann auf, wenn die 
Objekte, abgeschnittene Blätter oder intakte Pflanzen, unter konstanten 
Bedingungen, z.B. im Dunkeln und bei gesättigter Feuchtigkeit ge- 
halten werden. Ich habe daher diese Erscheinung etwas näher unter- 
sucht. 

Die Stomata wurden mikroskopisch gemessen. Intakte Blätter oder 
ausgeschnittene Blattstückchen wurden in Paraffinöl unter das Immer- 
sionsobjektiv gelegt, wobei das Paraffinöl gleichzeitig als Immersions- 
flüssigkeit diente. Die Methode ist früher eingehend beschrieben worden. 
(1927, 1928). Große und gut ausgebildete Blätter von Vicia Faba dienten 
als Versuchsobjekt. 

Nur die Breite des Spaltapparates (Breite der Schließzellen und Breite 
der Spalte) wurde gemessen, weil sämtliche Volumenveränderungen und 
Bewegungen der Schließzellen hauptsächlich in Veränderungen dieser 
Größe hervortreten. Bei jeder Messung wurde ein Durchschnittswert 
von 10 Stomata berechnet. Im folgenden sollen nur solche Durchschnitts- 
werte angegeben werden. 

Für die Messungen wurde die Randzone des Blattes von etwa 10 mm 
Breite gebraucht, nicht aber die zentralen Gebiete, weil ihre Stomata 
oft Unterschiede gegenüber denjenigen der Randzone zeigen. 

Die Messungsfehler und die Größenvariation der Spaltapparate sind 
folgendermaßen festgestellt worden. Ein Blatt wurde in 50%igen For- 
malin fixiert, ein 5 X 10 mm großes Stück vom Rande ausgeschnitten und 
die Breite des Spaltapparates 12 mal gemessen. Jedesmal wurde ein 
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Durchschnittswert fiir 10 Stomata berechnet. Die 12 Bestimmungen 
gaben eine Standardabweichung von + 0,05 (Durchschnittswert 37,1 
Mikrometerteilstriche) und als Variationskoefficienten + 0,14. Der 
Messungsfehler beträgt also + 0,2%. Danach wurden 14 Blattstücke vom 
Rande desselben Blattes gemessen. Die Breite des Spaltapparates zeigte 
hier eine Standardabweichung von + 0,2 (Durchschnittswert 37,1 Mikro- 
meterteilstriche) und einen Variationskoeffizienten von + 0,54%. In dem 
Randgebiet des einzelnen Blaites ist also die Breitenvariation des Spali- 
apparates etwa + 0,6%. Dieser Wert gilt aber nicht ohne Ausnahme. 
Dann und wann wurden Blätter gefunden, deren Stomata eine kontinu- 
ierliche Breitenzunahme von der Spitze basalwärts zeigten. Solche Ob- 
jekte wurden bei der Untersuchung vermieden. 


2. Die Pulsationen der Schließzellen. 

Wird ein kleines Stück der Blattspreite in Paraffinöl gelegt und unter 
dem Mikroskope betrachtet, so zeigen die einzelnen Schließzellen ge- 
wöhnlich keine Veränderung. Wird aber ihre durchschnittliche Breite 
bestimmt und mit neuen Proben verglichen, so findet man, daß sie 
schon nach einigen Minuten ihr Volumen verändert haben. Durch fort- 
laufende Untersuchung neuer Proben können diese Veränderungen re- 
gistriert werden. In Abb. 1 A—D sind solche Messungen wiedergegeben. 
Von der Randzone jedes Blattes wurde eine Probe jede fünfte Minute 
entnommen und die durchschnittliche Breite von 10 Spaltapparaten 
(Breite der Schließzellen +Breite der Spalte) bestimmt. Sämtliche 
Spalten waren in diesen Versuchsreihen dauernd geschlossen. 

Die Veränderungen der Breite, die hier zutage treten, sind nicht von 
äußeren Einflüssen bestimmt, denn die Blätter wurden wenigstens 
10 Stunden vor dem Anfang des Versuches abgeschnitten und in einem 
Thermostaten (21°) bei gesättigter Feuchtigkeit und im Dunkeln auf- 
bewahrt. Auch während der Messung blieben die Blätter unter un- 
veränderten Verhältnissen. Die Proben wurden bei rotem Licht ent- 
nommen. Ein Öffnen der Objektkammer konnte dabei nicht vermieden 
werden, da aber auch der Thermostat an der Innenseite mit feuchtem 
Filtrierpapier bekleidet war und daher eine gesättigte Feuchtigkeit hatte, 
kann das Probenehmen keine Veränderungen in den Wasserbilanz- 
verhältnissen des Blattes verursacht haben. 

Um den Wasserfaktor endgültig auszuschalten, habe ich die Versuchs- 
blatter während der Messungen auch ganz unter Wasser gehalten. Die 
Perioden traten jedoch immerfort auf. Auch viele andere Bedingungen 
sowohl vor als während des Messens wurden geprüft. Die Blätter wurden 
z. B. unter Beleuchtung verschiedener Stärkegrade gehalten, verschiede- 
nen Temperaturen und der Transpiration mit oder ohne gleichzeitige 
Wassereinsaugung ausgesetzt. Dies alles ändert aber die Natur der Peri- 
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oden nicht. Sie kénnen dadurch nicht aufgehoben werden, sofern die 
eranderungen nicht so weit gehen, daB der normale Verlauf 


Bedingungsv 
der Lebensvorgänge gestért wird. 


SchlieBlich wurden die Perioden auch bei intakten Pflanzen fest- 


25 





gestellt. Eine Topfpflanze 
von Vicia Faba wurde ins 
Arbeitszimmer gestellt und 
während der Nacht einer 
konstanten Beleuchtung 

(gewöhnliche Zimmerbe- 
leuchtung) ausgesetzt und 
danach unter denselben 
Umständen untersucht. Die 
Pflanze wurde zur Seite des 
Mikroskopesgestelltundein 
Blatt unter das Objektiv 
geschoben, so daß es mög- 
lich war, die Stomata ohne 
irgendeinen Wundeingriff 
zu untersuchen. Für jede 
Probe wurde ein neues Ge- 
biet der Spreitenrand mit 
Paraffinöl überzogen. Das 
Ergebnis einer dieser Ver- 
suchsreihen zeigt Abb. 1 Z. 

Das Vorkommen dieser 
periodischen Veränderun- 
gen der SchlieBzellenbreite 
bedeutet, daß die Zellen un- 
aufhörlich Volumenverände- 
rungen durchlaufen (auch 
ihre Länge ändert sich ein 
weniginderselben Richtung 
wie die Breite), daß sie also 
stetig Wasser einsaugen und 
wieder abgeben, d. h. daß sie 
pulsieren. 

Wie schon erwähnt 
wurde, sind die Volumen- 


veränderungen nicht mehr wahrzunehmen, sobald die Schließzellen unter 
das Mikroskop kommen. Das Paraffinöl ist nicht schuld daran, wenn die 
Stomata nicht so weit geöffnet sind, daß eine Infiltration stattfindet; 


denn auch bei Blättern, die ganz in Paraffinöl eingetaucht sind, läuft 
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das Pulsieren eine Zeitlang fort. Die Ursache muß daher in der starken 
Kondensorbeleuchtung gesucht werden. Sobald die Schließzellen dem 
Mikroskoplicht ausgesetzt werden, hören die Pulsationen augenblick- 
lich auf. 

Die Amplitude der Pulsationen zeigt große Schwankungen. Einige 
Versuchsreihen sind in dieser Hinsicht in Tabelle 1 verglichen. Für jedes 
Versuchsblatt wurde die durchschnittliche Breite der Spaltapparate 
berechnet und die Amplitude der Perioden als Prozent dieses Durch- 
schnittswertes angegeben. Die Breite der Spaltapparate gibt gleich- 
zeitig die Breite der Schließzellen an, denn die Spalten waren stets ge- 
schlossen. 

Da die Proben nur jede fünfte Minute entnommen wurden, war es 
natürlich unmöglich, die Zeitdauer der einzelnen Periode genauer zu 
bestimmen. Die Serien in Abb. 1 zeigen, daß die Schwankungen oft 
sehr beträchtlich sind und nicht nur von der Unvollkommenheit der 
Versuchsmethode herrühren. In Abb. 1 B z. B. fängt die Serie mit einer 
scharf ausgeprägten Periode an, die von drei abklingenden Perioden 
gefolgt wird. Dann kommt wieder eine Gruppe, die mit einer kräftigen 
Periode anfängt und mit schwächeren abklingt. Der Verlauf kann auch 
der entgegengesetzte sein. Die Gruppen können mit kleineren Perioden 
einsetzen und mit den stärksten endigen. Diese auftretenden Klein- 
perioden werden dann und wann so schwach, daß die Durchschnitts- 
maße der Stomata für eine Weile nahezu konstant bleiben. Dies 
trifft z. B. in Abb. 1 À zu. Während der ersten halben Stunde treten 
keine deutliche Pulsationen auf, darauf fangen sie an und werden immer 
stärker, bis sie nach einer Stunde wieder abklingen. Überhaupt bekommt 
man oft den Eindruck, daß die Amplitude rhythmische Veränderungen 
zeigt, daß Gruppen von kräftigen Perioden mit Gruppen von schwächeren 
abwechseln. Die Ursache dieser Schwankungen liegt wenigstens zum 
Teil in einem mangelnden Synchronismus der Stomatazellen. Bei der 
hier gebrauchten Versuchsmethode kommen die Perioden nur dank 


Tabelle 1. Zeitintervalle und Amplitude der Perioden. 








Durchschnittl. | Amplitude als % der durchschnittlichen Breite 
Serie Nr. a Zeitdauer des Spaltapperates 
Min. Max. Min. Mittel 
1 7 20,0 7,1 0,5 3,2 
2 7 25,7 17,1 3,6 9,7 
3 9 21,7 8,7 2,7 5,0 
4 7 21,3 10,8 2,4 6,9 
5 9 21,7 11,7 4,5 7,5 
6 9 20,6 12,2 3,7 7,4 
7 9 21,7 11,2 2,4 5,8 
8 8 20,6 15,4 2,5 8,8 
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einem Synchronismus sämtlicher Stomata des Blattes zum Vorschein, 
weil jeder Wert ein Durchschnitt von 10 gemessenen SchlieBzellenpaaren 
darstellt. Wird der Synchronismus gestört, so müssen die berechneten 
Durchschnittswerte sich einander nähern, d. h. die Amplitude muß 
scheinbar abnehmen. Ein Vergleich der Variationskoeffizienten der ein- 
zelnen Stomata jeder Probe zeigt, daß die Variation im allgemeinen 
größer ist, wenn die Perioden am schwächsten sind. Folgende Be- 
rechnungen wurden gemacht: 


Abb.1 A Amplitude klein Amplitude groß 
Zeitabschnitt ..... 10—30 60—85 
Variationskoeffizient . . 4,92 4,23 5,32 7,78 4,15 4,36 3,84 3,16 4,45 2,67 

Abb. 1 B 
Zeitabschnitt . . . . . 30—50 80—120 


Variationskoeffizient . . 4,75 4,70 5,30 4,75 5,90 4,25 2,67 2,38 3,95 3,87 


Die wirkliche Amplitude der Volumenveränderungen der einzelnen 
Zelle liegt also héher als die Versuchsserien der Abb. 1 zeigen. Durch die 
Unvollkommenheit des Synchronismus werden die Durchschnittswerte 
einander angeglichen, was dann und wann so weit geht, daB die Peri- 
oden gar nicht mehr hervortreten. 

Die Amplitude der Perioden war bei den älteren Blättern im allgemeinen 
viel kleiner als bei den jüngeren, was wohl damit zusammenhängt, daß die 
Elastizität der Zellen mit steigendem Alter abnimmt (vgl. a. O. 1929). 

Nachdem das Pulsieren der Schließzellen unter konstanten äußeren 

i untersucht worden war, wurden auch Versuche iiber seine 
Abhängigkeit von Temperatur und Licht gemacht. 

Die Temperaturversuche wurden so ausgeführt, daB zwei gleich 
entwickelte Blättchen eines Blattes von Vicia Faba bei verschiedenen 
Temperaturen untersucht wurden. Die Blatter wurden zuerst einige 
Stunden im Dunkeln und gesättigter Feuchtigkeit bei einer Temperatur 
von z. B. 20° aufbewahrt. Das eine Blatt wurde dann unter diesen un- 
veranderten Umständen untersucht und danach auch das andere, aber 
bei einer um etwa 10° höheren Temperatur. Die Versuche sind in um- 
stehender Tabelle 2 zusammengefaßt. Auch hier ist die Amplitude in 
Prozent der mittleren Breite des Spaltapparates ausgedrückt. 

Die Zeitdauer der Perioden bleibt von den Temperaturveränderungen 
unberührt. Dagegen wird die Amplitude durch eine Temperaturerhöhung 
etwas vergrößert. 

Auch während der photischen Spaltöffnungsreaktionen machen sich 
die. Pulsationen geltend. Dies zeigt Abb.2. Nachdem das Blatt einige 
Stunden im Dunkeln aufbewahrt war, wurde es einer stärkeren Beleuch- 
tung, aber im übrigen konstanten Verhältnissen ausgesetzt, und die 
Stomatabewegungen wurden während 4 Stunden verfolgt. Die Breite 
des ganzen Spaltapparates und der Spalte wurden gemessen und die 
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Tabelle 2. Die Abhängigkeit der Pulsationen von der Temperatur. 











Blättchen I Blättchen II 
: Perioden Perioden 
Vergleich Nr. | rempe- Durehschnittliche | Tempe- Durchschnittliche 
ratur | Anzahl | Ampli- | Intervalle | ratur | Anzahl | Ampli- | Intervalle 
tude in% Min. tude in % Min. 
1 19 5 5,6 18,1 34 4 6,1 22,5 
2 21 3 5,3 20 34 4 6,4 22,5 
3 20 4 5,3 20 30 5 6,3 18 
4 19 4 4,4 26,2 30 4 8,1 30 
5 19 5 5,2 |. 15,2 30 5 7,4 15,5 
6 19 3 8,6 26,3 30 4 7,7 16,3 
Summe .. 24 26 
Durchschnitt | 19,5 5,7 20,3 31,4 7,0 20,8 
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Abb. 2. Die Pulsationen der Stomatazellen während des photischen Offnungsverlavfes. A Breite 
der Spaltapparate; C' Breite der Spalte; B Breite der SchlieBzellen. 
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Breite der SchlieBzellen berechnet. DaB die Pulsationen hier von den 
durchgreifenden photischen Reaktionen gestért werden und daher mehr 
als in den früheren Versuchen schwanken müssen, ist ja nur zu erwarten. 
Es ergibt sich auch, daß der photische Öffnungsverlauf von den Pulsa- 
tionen beeinflußt wird, so daß er ruckweise fortschreitet. Die Ursache 
dieser Erscheinung habe ich früher (1927) in ungleichförmigen Gewebe- 
spannungen sehen wollen. Daß solche Gewebespannungen tatsächlich 
auch mitwirken, wird im folgenden Kapitel gezeigt. 











726 M. G. Stalfelt: 


8. Die Pulsationen der Blattgewebe. 

Die Spannungsverhältnisse zwischen den Blattgeweben und ihre Be- 
deutung fiir die Funktion der Stomata beschreibe ich gleichzeitig an 
anderer Stelle (1929). Hier sei darüber nur folgendes bemerkt: 

Herrscht zwischen den Schließzellen und der Epidermis Gleich- 
gewicht, so wird der Turgordruck der Schließzellen von ihrer Wand- 
spannung und dem Gegendruck der Nachbarzellen aufgewogen. Bei 
jeder Störung dieses Gleichgewichts treten Veränderungen in den Sto- 
matamaßen ein. Werden z. B. die Stomata eines Flächenschnittes 
gemessen, so findet man gewöhnlicherweise ganz andere Werte als am 
intakten Blatte. Es zeigte sich auch, daß die Stomata der verschiedenen 
Teile des Schnittes nicht in gleichem Maße verändert sind, sondern daß 
ihre Form und Größe auch von Art und Menge der umgebenden Gewebe 
abhängen. Ich habe hinsichtlich dieser Spannungsverhältnisse vier ver- 
schiedene Lagen der Stomata an Flächenschnitten aus der Blattober- 
seite verglichen: 

a) Stomata am Rande des Schnittes. Umgebung: Nur an der einen 
Seite unverletzte Epidermiszellen. 

b) Stomata in der Mitte des Schnittes, das obere Palisadenlager 
durchgeschnitten. Umgebung: Unverletzte Epidermiszellen. 

c) Stomata in der Mitte des Schnittes, das obere Palisadenlager un- 
verletzt. Umgebung: Unverletzte Epidermiszellen und die oberen 
Palisadenzellen. 

d) Blattstück vom Rande der Blattspreite ausgeschnitten. Größe 
etwa 5X 10 mm. Stomata in der Mitte des Blattstücks gemessen. Um- 
gebung: Intakte Gewebe. 

Im d-Präparat geben die Stomata dieselben Werte wie am intakten 
Blatt (a. a. O. 1927). 

Nur ein Beispiel eines solchen Vergleiches soll angeführt werden. 

Aus einem gut entwickelten Fabablatt wurde ein Ausschnitt ent- 
nommen und die Breite von 10 Stomata in der d-Lage gemessen. Von 
demselben Ausschnitt wurde dann sofort ein Flächenschnitt angefertigt 
und die Stomata in den a—c-Lagen in derselben Weise gemessen. Die 
Werte waren die folgenden: 


nr 7 à a b c d 

Durchschnittliche Breite von 10 Stomata .. 46,1 42,1 40 38,5 
Vee a FETS CL PQ 00 à 100 91,4 87,4 83,5 
Zusammenpressung der Breite in Prozent. . . 0 8,6 12,6 16,5 


Der Unterschied zwischen a und 6 zeigt, daB die Breite der Stomata 
durch den Druck der Epidermiszellen um 8,6% vermindert ist. Der Wert 
ist wahrscheinlich etwas zu klein, weil die SchlieBzellen in der a-Lage 
nicht ganz von dem Epidermisdruck befreit waren. Der auf den Schließ- 
zellen lastende AuBendruck wird in der c-Lage gesteigert. Die Epider- 
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miszellen sind also ihrerseits durch das obere Palisadenlager zusammen- 
gedrückt, und dieser Druck wird durch die übrigen Gewebe des Blattes noch 
weiter gesteigert, wie die Werte der d-Lage zeigen. 

Wegen des Vorkommens dieser Gewebespannungen kann die Ursache 
der Stomatapulsationen auch in den umgebenden Geweben liegen. Es 
besteht also die Möglichkeit, daß die gefundene Periodizität der Schließ- 
zellen nur passiv ist. Um diese Frage näher zu prüfen, wurden die Pul- 
sationen auch in 7 
den a-, b- und c- 
Lagen der SchlieB- 
zellen untersucht. 
AusdemVersuchs- 
blatt wurde jede 
fünfte Minute ein 

Ausschnitt der 
Randzoneentnom- 
men und ein Flä- 

chenschnitt ge- 
macht. Vor dem 
Ausschneiden des 

Schnittes wurde 
das Blattstück mit 
Paraffinöl über- 
zogen, und die 
Schnitte wurden 
auch im Paraffin- 
öl untersucht. In 

jeder Versuchs- 0 30 60 98 120 
reihe wurde die Minuten 
Breite der Spalt- Drocuturve ist nach den Difterensen zwischen a und D gessichnet. Bie 
apparate gleich- gibt an, wieviel die Stomatazellen durch den Druck der Epidermiszellen 


2 > x zusammengepreßt werden, und wird als ein relatives Maß des Epidermis- 
zeitig in den a- druckes gebraucht. 


und b-Lagen oder 
in den b- und c-Lagen gemessen, so daB es méglich war, nachher die ver- 
schiedenen Lagen miteinander zu vergleichen. 

Abb. 3 zeigt eine solche Versuchsreihe, wo die a- und b-Werte eines 
Blattes in 2:/, Stunden verfolgt wurden. In jeder Probe gibt der Unter- 
schied zwischen den a- und b-Werten an, wieviel die Breite des ganzen 
Spaltapparates durch den Druck der Epidermis vermindert ist. Dieser 
Unterschied kann als ein relatives MaB des Epidermisdruckes betrachtet 
werden, und er ist daher in den Figuren eingelegt worden (,,Druck der 
Epidermis‘‘). 

Es ist jetzt möglich die Frage zu beurteilen, inwieweit die Perioden 
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von den SchlieBzellen selbst und von den umgebenden Geweben her- 
stammen. Man hat dabei drei Faktoren zu priifen und zu vergleichen: Den 
Synchronismus der Kurven a und b, ihr Verhältnis zur Druckkurve und die 
Größe der Amplitude. Stammen die Perioden nur von den Schließzellen 
her, so muß die a-Kurve parallel sowohl mit der Druckkurve als der b-Kurve 
laufen, und die b-Kurve muß eine kleinere Amplitude als die a-Kurve 
haben. Stammen die Perioden dagegen nur aus den Epidermiszellen, dann 


w 


Druck d. Epidermis 


~ 
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Minuten 


Abb. 4. Erklärung wie fiir Abb. 3. 


muß die b-Kurve gegenüber der Druckkurve, wie sie hier gezeichnet ist, 
einen inversen Verlauf haben. Sie muß- weiter mit der a-Kurve parallel 
gehen und größere Amplitude als diese zeigen. Dies führt betreffs der Abb. 3 
zu dem Schluß, daß die Schließzellen hier autonome Pulsationen entwickeln, 
denn die a-Kurve läuft mit der Druckkurve synchron und sie hat auch 
eine größere Amplitude als 6. Die 6-Kurve wird aber von a nicht be- 
herrscht, denn sie hat im groBen und ganzen einen inversen Verlauf, und 
es scheint vielmehr, als ob auch die Epidermiszellen einen rhythmischen 
Druckwechsel entwickelten. Ihre Ausschlage sind aber nur unbedeutend. 
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Erst in der letzten Halbstunde der Serie treten zwei kräftige Perioden 
hervor. Dabei kommt es auch vor, daß der Epidermisdruck in einer 
Probe negativ wird, d. h. die SchlieBzellen werden dort nicht zusammen- 
gedriickt, sondern einem Zug ausgesetzt. 

Aus der folgenden Versuchsreihe, Abb. 4, geht noch deutlicher hervor, 
daB die Epidermiszel- 
len ein autonomes Pul- 6 
sieren entwickeln : Die 
b-Kurve verläuft ge- 
gen die Druckkurve 
invers, sie macht grö- 
Bere Ausschläge als a, 
und a folgt parallel. 
Von der Eigenpulsa- 
tion der Schließzellen 
sieht man hier nichts. 
Ihre Ampiituden sind 
so klein, daß sie von 
der b-Kurve ganz ver- 
wischt worden sind. 


= 


S 


Druck d Palisaden 
NS 


Ü Li 
n = 


Dank dem Umstand, 
daß die Stomata- und 
Epidermispulsationen 46 
zu gleicher Zeit mit 
verschiedener Intensi- 


_ tat hervortreten kön- 
nen, ist es möglich ge- 
worden, die Epider- 
misperioden zu verfol- 
gen, ohne daß das Bild 
durch die autonomen Pott 0 a md 90 720 

Stomatabewegungen nb. 5. Erklärung der b- und c-Kurven siehe 8. 726 unter b und c. 
TL 23 
Estrifftabernicht den Palisadenlager zusammengepreßt werden, und wird als ein rela- 
immer zu, daB der tives Maß des Palisadendruckes gebraucht. 
Rhythmus entweder von den Stomatazellen selbst oder von den Epider- 
miszellen beherrscht wird. Es ist im Gegenteil sehr gewöhnlich, daß 
beide Systeme gleichzeitig mit hohen Amplituden arbeiten, oder daß 
das eine auch nur während zwei oder drei Perioden vorharscht. Dies 
hängt ja alles von den Perioden des Synchronismus im einzelnen System 
ab. Wenn die Systeme einander darin folgen, zeigen die Pulsationen 
einen komplizierten Verlauf. Bald fällt aber in dem einen System ein 
Abschnitt von scharf ausgeprägten Perioden mit einem solchen von 
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relativer Ruhe im anderen System zusammen, und es ist dann möglich, 
die beiden Vorgänge zu unterscheiden. 

Durch ein analoges Verfahren wird das Verhältnis zwischen den b- 
und c-Lagen untersucht. Von solchen Versuchen sind hier drei Serien 
aufgenommen, Abb. 5—7. Der Unterschied zwischen der b- und c-Lage 
war ja derjenige, daß die c-Schnitte eine Schicht unverwundeter Pali- 
sadenzellen hatten. Wenn die Stomatabreiten der beiden Lagen einen 
verschiedenen Verlauf aufweisen, so ist das daher als eine Wirkung der 
Palisadenzellen zu betrachten. Die Druckkurve der Versuche gibt an, 
um wieviel die Epidermis von den Palisaden zusammengedrückt bzw. 
ausgedehnt wird. Wie 
die Versuche zeigen, ist 
dieser Druck kein kon- 
tsanter, trotzdem die 
Objekte die ganze Ver- 
suchszeit unter konstan- 
ten Außenbedingungen 
(Dunkel, Temp. 20°, Rel. 
Feuchtigkeit 100%) und 
bei voller Turgeszenz ge- 
halten war. Wäre die 
Druckkurve nur durch 
die Pulsation der Epider- 
mis und der Stomatazel- 
len bedingt, so würde sie 
mit der b-Kurve kongru- 
ent verlaufen. Auch die 

c-Kurve würde denselben 
Minuten w dd = Verlauf haben. Ihre Peri- 
Abb. 6. Erklärung wie für Abb. 5. oden müßten aber wegen 

des Widerstandes der Palisaden mit kleineren Amplituden hervortreten. 

In Abb. 5 findet man, daß die c-Kurve am Anfang der Serie stärkere 
Perioden als die b-Kurve bildet, und daß sie daher auch den Verlauf der 
Druckkurve bestimmt. Am Ende der Serien sind die Perioden der 
c-Kurve zwar nicht kräftiger als die b-Perioden, sie sind aber nicht 
kongruent mit diesen, sondern invers. Dies führt zum Schluß, daß auch 
die Palisadengewebe periodische und autonome Volumenschwankungen 
haben. 

In den Pulsationen der Palisadenzellen und ihrer Interferenz mit 
den Epidermisperioden übt das Palisadengewebe auf die Epidermis 
meistens einen positiven Druck aus. Es ist aber auch sehr gewöhnlich, 
daß dieser Druck in Zug übergeht. Die Epidermis wird oft von den dar- 
unterliegenden Palisadenlager ausgedehnt. Die Ursache kann natürlich 
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sowohl in einer Volumenzunahme der Palisaden als in einer Kontrak- 
tion der Epidermis liegen. 

Die Versuchsreihen in Abb. 6 und 7 sind ganz wie diejenigen in Abb. 5 
ausgefübrt. In Abb. 6 fängt die c-Kurve mit kräftigen Perioden an, die 
allmählich abgeschwächt werden, um später wieder zu steigen. Weil sie 
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Abb.7. Erklärung wie für Abb. 5. 


eine viel größere Amplitude als die b-Kurve haben, folgt ihnen die Druck- 
kurve. Die Pulsationen der Palisadenzellen treten hier deutlich hervor. 

In Abb. 7 zeigen die Amplitude während der ganzen Versuchszeit 
hohe Werte. Die Perioden sind anfangs parallel, werden aber später 


invers. 
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4. Über die vitalistische Theorie des Saftsteigens. 

Bekanntlich hat Bose aus seinen Untersuchungen den Aufsehen er- 
regenden Schluß gezogen, daß Parenchymzellen normal pulsieren (1925 
und frühere Arbeiten). Er stützt sich dabei vor allem auf zwei Erschei- 
nungen: Erstens, daß eine Turgorveränderung das elektrische Potential 
der Zellen beeinflußt, so daß eine Turgorerhöhung einen positiven Gal- 
vanometerausschlag und eine Turgorsenkung einen negativen mit sich 
bringt, und zweitens, daß das elektrische Potential der Zellen und Zell- 
verbände rhythmische Schwankungen zeigt. Die Schlußfolgerungen 
leiden aber an mangelnder Schärfe, und sie müssen zum größten Teil 
mehr als freie Deutungen und Mutmaßungen, denn als logische Schlüsse 
betrachtet werden. Drxon hat (1924) die Potentialmessungen wieder- 
holt, konnte aber Boses Befunde nicht bestätigen. Die elektrischen 
Perioden, auf deren Existenz die Pulsationstheorie hauptsächlich ge- 
gründet ist, kamen niemals zum Vorschein. 

Da Zellpulsationen einen Mechanismus darstellen, der ein Saftsteigen 
im Sinne der alten vitalistischen Theorie bedingen könnte, werden sie 
auch von Bose als eine Stütze für diese Theorie herangezogen. Die 
pulsierende Zelle wirkt wie eine Pumpe, die abwechselnd drückt und 
saugt. Das von einer Zelle während der Kontraktion ausgestoßene 
Wasser wird von einer höherliegenden während deren Expansion ein- 
gesaugt. Die Förderung des Wassers im Stengel soll nach Bose vor allem 
auf der Zelltätigkeit der innersten Rindenschicht beruhen, denn in dieser 
traten die Pulsationen am stärksten hervor. Bei Pflanzen, die eine Endo- 
dermis haben, grenzen die aktivsten Zellen an diese, in den anderen 
liegen sie dem Leptom benachbart. Die Hadromzellen pulsieren nicht. 
Sie sollen als Speicher dienen, in den das Wasser hineingepumpt oder 
aus dem es herausgesaugt werden kann, je nach den Umständen. 

Eine nähere Prüfung dieser Hypothese zeigt, daß sie von zwei wich- 
tigen Voraussetzungen abhängig ist. 

1. Das Wasser muß in einer bestimmten Richtung weiterbefördert 
werden. Um dies zu erklären geht Bose von der Annahme aus, daß die 
Wurzelzellen unter normalen Bedingungen einen höheren Turgor als 
die oberen Teile des Sprosses haben. Er hatte früher gefunden, daß die 
Zelltätigkeit vom Turgor bestimmt war. Steigt der Turgordruck, so 
wächst auch die Amplitude der Pulsationen, und eine Turgorminderung 
hebt die Pulsationen allmählich auf. Der Richtungsregulator des Was- 
sertransportes soll daher nach Bose in den Turgorwerten der verschiede- 
nen Organe liegen. Ist die Zelltätigkeit in der Wurzel größer als in der 
Spitze des Sprosses, so muß der Wasserstrom gegen die Spitze gerichtet 
werden. 

In einer der letzten Arbeiten von Ursprung und Brum (1926) finden 
wir aber eine andere Möglichkeit, die vorliegende Richtungsfrage zu 
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lésen. Es gelang diesen Forschern, zu zeigen, daB die Saugkraft auf 
zwei polar gegenüberliegenden Seiten einer Zelle bedeutende Unter- 
schiede aufweisen kann. Solche polaren Saugkraftdifferenzen wurden in 
der Endodermis aus der Absorptionszone junger Hauptwurzeln von 
Vicia Faba gefunden. Die Saugkraftwerte waren z. B. auf der Perizykel- 
seite 0,5 und auf der Rindenseite 4,7 Atm., woraus sich eine polare 
Saugkraftdifferenz von 4,2 Atm. ergibt. 

Solche Saugkraftverteilung zeigten auch diejenigen Parenchymzellen, 
welche in der Absorptionszone der jungen Hauptwurzel an die Gefäßs 
grenzen, und ihre Saugkraft war dazu auf der einen Seite — der dem 
Gefäß zugekehrten — negativ. Dadurch wird bewirkt, daß das G>fäß- 
parenchym auf der vom Gzfäß abgekehrten Seite Wasser ansaugt und 
daß das Wasser auf der entgegengesetzten Seite in das Gafäß hinein- 
gepreßt wird. Das Gefäßparenchym der Wurzel wirkt somit wie eine 
Saug- und Druckpumpe. 

Obige Befunde sind für die vitalistische Theorie des Saftsteigens 
wichtig, erstens weil sie zeigen, daß die Parenchymzellen Pumpwirkun- 
gen tatsächlich entwickeln können. Zweitens dadurch, daß sie die Ent- 
deckung eines Mechanismus bedeuten, der nicht nur die Richtungsfrage 
befriedigend löst, sondern auch die einzelne Zelle instand setzt, mit 
großer Kraft an der Wasserförderung teilzunehmen. 

2. Ein Wassertransport durch die Zellpulsationen setzt auch voraus, 
daß die Zellen in ihrer Tätigkeit zusammenarbeiten, daß also ihr Rhyth- 
mus reguliert wird. Bose rechnet mit einer wellenförmigen Förderung 
des Wassers. Aus seinen Messungen über die Verteilung der elektrischen 
Maxima und Minima in Stengeln und Blattstielen zieht er aber den S:hluB, 
daß jede Welle eine Länge von bis zu 100 mm haben kann, und daß sie 
sich also über eine sehr große Anzahl Zellen erstreckt. Die Pampwirkung 
der einzelnen Zelle würde dadurch erheblich herabgasetzt werden. Sie 
kann fürden Wassertransport vollausgenutzt werden nur, wenn die Wellen 
so kurz sind, daß die eine Zelle aktiv einsaugt, was die Nachbarzelle gleich- 
zeitig aktiv hinauspreßt. Es wäre ja auch denkbar, daß die Wellenlänge 
je nach den Umständen und Bedürfnissen verändert werden könnte. 

Zur Lösung dieser Frage liefern die Versuche über die Pulsationen 
der Epidermis- und Palisadenzellen einen Bzitrag, weil sie gezeigt haben, 
daß die Zeitintervalle der Pulsationen tatsächlich reguliert sind, daß die 
Zellen der einzelnen Gewebe im großen und ganzen synchron arbeiten. 
Aus den Versuchen kann noch der Schluß gezogen werden, daß die 
Kontraktions- und Expansionswellen, durch welche der Saft durch die 
Blattgewebe vorwärts getrieben werden soll, nur eine geringe Anzahl 
Zellen und oft nur zwei umfaßt, denn die Perioden der Epidermis- und 
Palisadenzellen haben gewöhnlicherweise einen inversen Verlauf. Die 
eine Schicht saugt ein was die andere gleichzeitig hinauspreßt. 
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Eine gründliche Prüfung der Tragweite dieser Theorien muB natür- 
lich über ein viel größeres Tatsachenmaterial verfügen als vorläufig zur 
Verfügung steht. 


5. Zusammenfassung. 

1. Die Stomatazellen eines Blattes von Vicia Faba zeigen rhythmische 
Volumenveränderungen, die unter normalen Verhältnissen unaufhörlich 
fortlaufen. Die Pulsationen sämtlicher Stomatazellen an der Oberseite 
eines Blattes oder jedenfalls in einem größeren Gebiet desselben haben 
einen nahezu synchronen Verlauf. Dank diesem Umstand können sie 
statistisch festgestellt werden. Unter dem Mikroskope treten sie nicht 
hervor, weil sie durch starke Beleuchtung eingestellt werden. 

2. Auf den Stomatazellen eines turgeszenten Blattes lastet ein Druck, 
der zum Teil von den Epidermiszellen, zum Teil von den Palisaden- 
zellen stammt. Auch diese Drucke zeigen unter konstanten Außen- 
bedingungen rhythmische Schwankungen, woraus geschlossen wurde, 
daß auch die Epidermis- und die Palisadenzellen pulsieren. Die Fre- 
quenz ihrer Perioden stimmt mit derjenigen der Stomatazellen überein. 

3. In der einzelnen Gewebelage sind die Pulsationen der Zellen syn- 
chron. Die Epidermispulsationen zeigen gegenüber denjenigen des 
oberen Palisadenlagers meistens einen inversen Verlauf. 


6. Literatur. 
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differenzen. Jahrb. f. wiss. Bot. 65, 1. 





(Aus dem Timiriazew-Forschungsinstitut in Moskau.) 


UBER DIE OXYDATION DER BENZOLKOHLENWASSERSTOFFE 
DURCH BAKTERIEN. 
* Von 
W. O. Tausson. 
Mit 5 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 4. Februar 1929.) 


I. Einleitung. 


Neben der Môglichkeit der Oxydation der Kohlenwasserstoffe mit 
offener Kette! durch Mikroorganismen wurde durch die Arbeiten Stör- 
MERs (8) und WAGNERs (9) auch die Möglichkeit der Oxydation von 
Kohlenwasserstoffen der Benzolreihe (Benzol, Toluol und Xylol) durch 
einige Bodenbakterien? bestimmt bewiesen; dabei gelang es dem letzt- 
erwähnten Forscher, zwei Bakterienarten, die diese Kchlenwasserstoffe 
als einzige Kohlenstoffquelle benutzt hatten, zu isolieren und rein zu 
kultivieren. Im weiteren haben auch unsere Arbeiten mit einer ge- 
nügenden Überzeugungskraft gezeigt, daß in Böden eine Reihe verschie- 
dener Bakterien vorhanden ist, die auch einige zusammengesetzte zykli- 
sche Kohlenwasserstoffe, wie Naphthalin (11) und Phenanthren (12), als 
einzige C-Quelle benutzen können und also die Fähigkeit besitzen, kon- 
densierte Benzolkerne zu sprengen. 

Einerseits diese Fähigkeit einer ganzen Reihe von Mikroorganismen, 
zyklische Kohlenwasserstoffe und ihre Derivate, und zwar neben den 
allgemein verbreiteten Benzolderivaten (in Tier- und Pflanzenresten) 
manchmal auch in den Böden der Erdölbezirke die Kohlenwasser- 
stoffe der Benzolreihe selbst zu oxydieren, und andrerseits eine Reihe 
von Fragen, die mit der Oxydation der genannten Verbindungen, d.h. 
dem Übergang eines Benzolkernes in Stoffe mit offener Kette zusammen- 
hängen, haben mich veranlaßt, die Untersuchung der Oxydation des Ben- 
zols und seiner Homologen durch Bakterien sowohl zur Klärung der 


1 Mryosur (1), RAHN (2), Tausz (3), Zıkes (4), Tausson (5, 6, 7). 

2 Als die vorliegende Arbeit schon fast beendet worden war, wurde uns die 
eben veröffentlichte Arbeit von P. H. H. Gray and H. G. THORNTON bekannt, in 
der Bakterienarten beschrieben werden, die neben Phenol, Kresolen und einigen 
Diphenolen, auch Toluol und Naphthalin verarbeiten können. 
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Wege, auf denen ein Benzolkern gesprengt wird, als auch der äußeren 
Bedingungen, unter denen dieser Vorgang am schnellsten und ergiebig- 
sten verläuft, zu unternehmen. 


IL. Theoretischer Teil. 


Wie bekannt, enthalten fast alle Erdöle nur sehr geringe Mengen von 
Benzolkohlenwasserstoffen. Einige von ihnen aber zeichnen sich durch 
verhältnismäßig hohen Gehalt an Benzol und seinen Homologen (in 
leicht siedenden Fraktionen bis 35%)? aus. Es ist natürlich zu erwarten, 
daß die Böden der Erdölgebiete, die neben dem auf irgendeine Weise 
hineingeratenen Erdöl auch eine gewisse Menge von Benzolkohlenwasser- 
stoffen enthalten, zugleich Bakterien beherbergen, die diese Kohlen- 
wasserstoffe zu oxydieren vermögen und also in diesen Böden geeignete 
Entwicklungsbedingungen finden. In unseren Untersuchungen haben 
wir Bodenproben der Erdöldistrikte von Baku (Ssurachany, Bibi-Eibat 
und Binagady), Maikop und Gurien benutzt. 

Meine zahlreichen Versuche, aus den Böden der genannten Erdölbezirke 
auch nur Rohkulturen der Benzol und seine Homologen oxydierenden Bak- 
terien zu erhalten, blieben erfolglos: die mit diesen Bodenproben geimpfte 
Lösung der Mineralsalze blieb immer sehr lange Zeit (zwei und mehr Mo- 
nate) steril, ganz gleich, ob der eine oder der andere Kohlenwasserstoff 
im flüssigen Zustande auf die Oberfläche dieser Lösung ?® gebracht wurde, 
oder ob die genannte Lösung den Dämpfen des Kohlenwasserstoffs (bei 
freiem Zutritt des Luftsauerstoffs)* ausgesetzt blieb. 

Diese regelmäßigen Fehlschläge bewogen mich, die Bedingungen der 
Oxydation der leichten Erdölfraktionen durch Mikroorganismen in natür- 
licher Umgebung, an Plätzen, wo das Erdöl an die Erdoberfläche aus- 
tritt, zu erforschen. Am geeignetsten hierfür erwies sich der noch nicht 
ausgebeutete Gurische Erdölbezirk 5, wo die nicht weit voneinander ent- 


1 Weder die erstere noch die letztere Frage vermochte R. WAGNER in seiner 
Arbeit aufzuklären. 

2 Besonders reich an aromatischen Kohlenwasserstoffen sind die Erdöle der 
Sundainseln: Borneo [Jonesu Woorron (13)], Sumatra [Marcusson (14)] und 
Java [EDELEANU und GANE (15)]; einige galizische [ZaLozıeck1 (16, 17)], rumä- 
nische [Pont (18, 19)], japanische und kalifornische [MABERY (20, 21)], SHrn- 
Isuı-TaXano (22)] Von russischen Erdölen zeichnen sich durch reichlichen 
Gehalt an Benzolkohlenwasserstoffen aus: das Markorsche, das BrnaGaDysche 
(Baku) [L. GußvırscH (23)] und das Tamansche [Herz (24)] . 

3 Die meisten Forscher haben bei ihren Untersuchungen über die Oxydation 
der Kohlenwasserstoffe durch Bakterien gerade mit diesen Bedingungen gear- 
beitet. Die Oxydation der Erdöle und ihrer schweren Fraktionen verläuft auch 
in natürlicher Umgebung unter denselben Bedingungen leicht und schnell 
[Tausson (25)]. 

4 Methode von SOHNGEN (26) beschrieben. 

5 2 km nach Süden von der Station „‚Ssupsa‘‘ der Transkaukasischen Eisen- 
balımen und 55 km nördlich von der Stadt Batum. 
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fernten alten Erdölbrunnen, die verlassenen Schürfbohrspalten und die 
natürlichen Blößungen erdölhaltiger Schichten reichliches Material zur 
Klärung der natürlichen Bedingungen der Oxydation leichtsiedender 
Erdölfraktionen durch Bakterien boten. 

An diesem Orte sind die Erdölbrunnen, die ovale Vertiefungen von 
2—3 m Durchmesser und gegen 0,7 m Tiefe bilden, an einem Abhange 
eines niedrigen Bergrückens inmitten erdölhaltiger Sande und lockerer 
Sandsteine, die mit Tonböden schichtweise abwechseln, gelegen. Diese 
Schichten haben dieselbe Richtung, aber einen bedeutend geringeren 
Fallwinkel als die Oberfläche des Abhanges, an dem die Brunnen ge- 
legen sind, so daß mit der Entfernung vom Fuße des Bergrückens die 
Tiefe der Lagerung der erdölhaltigen Schichtenserien bedeutend ansteigt. 
Die Schichten der erdöl- und wasserhaltigen Sande und Sandsteine, oben 
von Tonböden und mit ‚Kir‘ imprägnierten Gesteinen überdeckt, wer- 
den am Brunnenboden und den Seitenwänden unter der diese Vertie- 
fungen fast bis zu den Rändern füllenden Wasserschicht entdeckt. Das 
zähe, schwere Erdöl taucht nur selten tropfenweise auf der Oberfläche 
dieser Wasserbehälter auf, indem es nur schwer aus den erdölhaltigen 
Schichten durchsickert. Der Wasserspiegel schwankt in den zu beschrei- 
benden Brunnen nach den Reliefverhältnissen sehr bedeutend infolge von 
häufigen und starken Regen, die das ganze auf der Wasseroberfläche an- 
gehäufte Erdöl mitsamt den gebildeten Bakterienhäutchen vollständig 
wegspülen. Der Brunnenboden ist mit einer Schicht des mit abgerissenen 
Stücken untergesunkener Bakterienhäutchen gemischten Schlammes be- 
deckt, die die Ausscheidung des sehr zähen Erdöles noch mehr erschwert. 
Zugleich scheiden sich von Brunnenboden und den Rändern Gasblasen 
aus, die beim Bersten ölige Flecken auf der Wasseroberfläche hinter- 
lassen und den Geruch der leichten Erdölfraktionen verbreiten. Die ver- 
hältnismäßig winzige Menge des auf die Wasseroberfläche der Erdöl- 
brunnen auftauchenden Erdöles, die ziemlich reichliche Ausscheidung der 
Kohlenwasserstoffgase aus den erdöl- und wasserhaltigen Schichten! und 
endlich das Fehlen irgendwie bemerkbarer Bakterienanhäufungen und 
-häutchen an den natürlichen Einschnitten der erdölhaltigen Gesteine, 
die alle leichten Erdölbestandteile durch Verdampfung gänzlich verloren 
hatten und nur noch seine schweren Fraktionen enthalten — alles dies 
ließ mich den Schluß ziehen, daß die überaus mächtigen Bakterienhäut- 
chen, die in einigen Fällen fast die ganze freie Wasseroberfläche der Erd- 
ölbrunnen bedecken, sich nicht auf Kosten jenes schweren Erdöls, das 
nur in geringen Mengen vom Boden emportaucht, entwickelt hatten. 
Eine solche üppige Entwicklung der Bakterien war nur auf Kosten der 
Kohlenwasserstoffe des leichtsiedenden Erdölteiles denkbar, die in dem 


1 Der größte Teil der sich entblößenden erdölhaltigen Schichten enthält 
neben Erdöl auch Wasser. 
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das Erdôl in den Schichten begleitenden und in unmittelbarer Verbin- 
dung mit Wässern der Erdölbrunnen stehenden Wasser gelöst sind. 
Die Wasserlôslichkeit der Kohlenwasserstoffe, besonders der leicht- 
siedenden, ist zwar sehr gering, aber nicht so winzig, daß man sie ver- 
nachlässigen darf. In Tabelle 1 finden sich die Angaben verschiedener 





























Tabelle 1. 
Löslichkeit 
Name Formel La Autor 
Vol.-Pros. |Gew.-Proz. 

Methan . CH, 20 3,4991| 0,0023 BunseEn (27) 

rn: CH, 20 | 3,31: | 0,0022 |, 
Athan . .... CH 20 | 4,72: | 0,006 |! Wivxzer (28) 
Propan . C,H, 17,8 | 6,5? | 0,012 | 
n-Butan . CH» 17 15,0% | 0,037 LEBEAU (29) 
Iso-Butan . CH (CH,), 17 13,0° | 0,032 | 
(Trimethyl- 
methan) 
Pentan . C,H, 16 | 0,060 | 0,026 
Hexan. . . .. C,H, 15,5 | 0,022 | 0,014 7 
Heptan . CH, 15,5 | 0,607 | 0,005 | FÜHNER (30) 
Oktan..... C,H, 16 | 0,002 | 0,0014 
Athylen . CH, - CH, 20 12,2 0,014 WINKLER (31) 
Propylen CH, -CH-CH, | 20 | 22,1 | 0,040 THAN (32) 
Benzol. .... C,H, 22 0,032 | 0,072 Herz (33) 
Toluol 4 C,H, - CH, 16 0,057 | 0,047 | 
Athyl-benzol . . | C,H,-CH,-CH,| 15 | 0,017 | 0,014 || Fünser (30) 
Propyl-benzol C,H, C,H, 15 0,007 | 0,006 | 
plait. . 5% C,H, (CH, 15 0,016 —  |MooseEundRoar(34) 
Ligroin — 22 0,341 | 0,227 Herz (33) 


Untersucher über die Wasserlôslichkeit der uns am meisten interes- 


sierenden Kohlenwasserstoffe. 

Wie man sieht, sind die leichtsiedenden Kohlenwasserstoffe, also die 
ersten Glieder der homologen Reihen, genügend wasserlöslich, um eine 
Entwicklung von Bakterien auf ihre Kosten zu ermöglichen. In der Tat 
geben diese uns besonders interessierenden ersten Glieder der Benzolreihe 
(Benzol, Toluol, Xylol, Äthylbenzol und Propylbenzol) gesättigte wäs- 
serige Lösungen mit einem Gehalt von 0,072% (Benzol) bis 0,006% (Pro- 
pylbenzol), d.h. Konzentrationen, die nicht nur den von verschiedenen 
Forscherns bei ihren Versuchen über die Oxydation einiger Benzolderivate 


1 Bei 760 mm. — ? Bei 753 mm. — 3 Bei 772 mm. — * Die Stellung der 


Methylgruppen nicht angegeben. 
5 FowLer (35), WAGNER (9), WATTERMANN (36), BuTKEWITSCH (37, 38), 








Tavusson (11, 12), GRAY und THORNTON (10). 
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(Phenole, Kresole, Di- und Polyphenole, 0,1—0,01%) durch Mikro- 
organismen angewandten nicht nachstehen, sondern sie zum Teil sogar 
übertreffen. 

Die Wasserlöslichkeit der bei gewöhnlicher Temperatur flüssigen Koh- 
lenwasserstoffe sinkt mit steigendem Molekulargewicht, annähernd ge- 
mäß dem Gesetze!, daß in einer homologen Reihe beim Ubergange von 
einem niedrigeren Reihengliede zu einem höheren die Molekularlöslich- 
keit annähernd im Verhältnis 1:3:32:3°... sinkt'. Deshalb sind fol- 
gende Schlüsse berechtigt: 

1. Die Isomeren mit gleichen Molekulargewichten werden auch eine 
annähernd gleiche Löslichkeit besitzen, was auch für n-Butan, Iso-Butan 
und Äthylbenzol-Xylol zutrifft. Es werden also die o-, p- und m-Xylole 
und Äthylbenzol nahezu die gleiche Löslichkeit (gegen 0,014 Gewichts- 
prozent) haben; Cumol [C,H, - CH(CH,).], Pseudocumol [1-2-4— 
C;H;(CH,),] und Mesitylen [1-3-5 —C,H,(CH,),] müssen in ihrer Lös- 
lichkeit dem Propylbenzol (0,006%) nahestehen. 

2. Die Löslichkeit der höheren Benzolhomologen mit größerem Mole- 
kulargewicht, wie Cymol [p- und m-CH,-C,H,-CH(CH- ,)], Durol 
[1-2-4- 5— C,H,(CH;),] und Isodurol [1 - 2-3 - 5—C,.H,(CH;),] und 
derjenigen mit noch héherem Molekulargewicht ist so gering, daB auf 
Kosten ihrer wässerigen Lösungen nur eine schwache und sehr langsame 
Entwicklung der Bakterien möglich ist. 

Wir sehen also, daß die Kohlenwasserstoffe der Benzolreihe bis ein- 
schließlich zum Molekulargewicht 120 und einer Siedetemperatur bis 168° 
(Pseudocumol?), die zum leichtsiedenden Bestandteil einiger Erdöle 
(Benzin-, Gasolin- und zum Teil Petroleumfraktionen) gehören, wässerige 
Lösungen geben, deren Konzentrationen genügen, damit sich die Bak- 
terien auf Kosten dieser Kohlenwasserstoffe entwickeln können. Ohne 
auf Einzelheiten einzugehen, sei darauf hingewiesen, daß obige Er- 
wägungen in gleichem Maße auch auf die Kohlenwasserstoffe anderer 
homologer Reihen, z. B. die Paraffine und Naphthene (Angaben über 
deren Wasserlöslichkeit konnten nicht gefunden werden) anwendbar sind. 

Die geologischen Bedingungen der Lagerung der Erdöle® sind derart, 
daß die in der Tiefe in Berührung mit ihnen befindlichen Gewässer be- 
sonders in durchschnittenen Gegenden oft auf die Erdoberfläche hervor- 
treten. Diese Berührung der Boden- und Grundwässer mit Erdölen und 
erdölhaltigen Gesteinen kann auf verschiedenen Wegen zustande kom- 
men. Wenn mir auch fern liegt, erschöpfendes Material zu dieser Frage 


1 TRAUBE (39), MOTYLEwsKI (40) und FÜHNER (30). 

2 Es ist möglich, daß dies auch auf die Kohlenwasserstoffe von größerem 
Molekulargewicht, wie die Cymole und Durole, anwendbar ist. 

® Hörer (41), Poronré (42), SUERBURNE Rogers (43), HAGER (44), Craia 
(45), BoGpanowITscH (46), KALIZKY (47). 
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zu bringen, so dürfte es doch notwendig sein, auf einige Bedingungen 
der Erdöllagerung hinzuweisen, die mit natürlichen Ausgängen zur 
Tagesoberfläche verbunden sind und sich auf erdölhaltige Schichten in 
verhältnismäßig geringen Tiefen beziehen. 

In natürlichen Blößungen erdölhaltiger Schichten (1. Typ natürlicher 
Erdölausgänge), besonders an Abhängen von Tälern und Schluchten, 
sind die erdölhaltigen Sande und lockeren Sandsteine oft gleichzeitig 
auch wasserhaltig: der obere Teil dieser Schichten enthält Erdöl, der 
untere Wasser. Wenn aber durch Blößungen ganze Schichtserien erdöl- 
haltiger Sande mit Tonböden schichtweise abwechseln und aufgedeckt 
sind, so ergeben sich auch mehrere übereinanderliegende wasserhaltige 
Schichten. In solchen Fällen ist die Berührungsfläche der Schicht- 
gewässer mit Erdöl sehr groß, und diese Gewässer können also ziemlich 
bedeutende Mengen leichtsiedender Kohlenwasserstoffe in Lösung ent- 
halten. Diese Lösungen können freilich nur in einiger Entfernung von 
den Schichtblößungsstellen entstehen, da in den meisten Fällen das in 
natürlichen Blößungen auf die Erdoberfläche austretende Erdöl seine 
leichtsiedenden Fraktionen schon in beträchtlichem Maße verloren hat. 
Wenn aber erdölhaltige Schichten sich unter einer Wasseroberfläche am 
Boden oder an Bach-, Fluß-, Sumpf-, See- und Meeresufern entblößen, 
so findet die Abgabe der leichtsiedenden Kohlenwasserstoffe unmittelbar 
in Wasser statt. 

Bekanntlich sind in den Fällen, wo erdölhaltige Schichten gefaltet 
sind, die Gipfel der Antiklinalen und Kuppeln, besonders bei starker Dis- 
lokation, oft gelockert und sogar durch ein ganzes Spaltensystem durch- 
brochen. Durch diese gelockerten Gesteine und Spalten, die höher 
(manchmal auch tiefer) liegende wasserhaltige Schichten durchschneiden, 
wird gerade eine beständige Verbindung der in verschiedenen Horizonten 
liegenden erdöl- und wasserhaltigen Schichten festgestellt. Es ist ganz 
augenscheinlich, daß diese gegenseitige Berührung von Wasser und Erdöl 
sowohl in den Fällen, wo die Spalten bis zur Erdoberfläche reichen und 
das durch sie aufsteigende Erdöl an die Tagesoberfläche (2. Typ der 
natürlichen Erdölausgänge) tritt, als auch in denen, wo diese Spalten die 
Erdoberfläche nicht erreichen, statthaben kann. Dieselben Verhältnisse 
bestehen auch dann, wenn die zwischen erdöl- und wasserhaltigen Schich- 
ten liegenden Gesteine nur gelockert sind. In allen diesen Fällen brau- 
chen die Berührungsflächen von Wasser und Erdöl auch nicht sehr be- 
deutend zu sein. Da aber das das Wasser berührende Erdöl unter solchen 
Verhältnissen eine geringere Menge der leichtsiedenden Fraktionen (oder, 
wenn keine Ausgänge zur Erdoberfläche da sind, auch gar nichts) ver- 
loren hat, so können die Mengen der im Wasser aufgelösten Kohlen- 
wasserstoffe (relativ) ziemlich bedeutend sein. 

Bei einer disjunktiven (Verwerfungs-) Dislokation, sowohl längs einer 
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Verwerfungsspalte als auch infolge einer relativen Verschiebung der Ver- 
werfungsflügel können erdölhaltige Schichten in unmittelbare Berührung 
mit wasserhaltigen (oder durch wasser- und gasdurchlässige Schichten) 
kommen. Dabei kann ein Wasserdurehbruch aus dem höher- oder tiefer- 
liegenden wasserhaltigen Horizonte in die erdölhaltige Schicht und also 
eine Bewässerung beider leicht zustande kommen. Dann kann die Be- 
rührungsfläche sehr bedeutend sein. Da dies in einer gewissen Tiefe 
stattzufinden pflegt, und das in Berührung mit Wasser geratende Erdöl 
noch reich an leichtsiedenden Fraktionen ist, so müssen die an das 
Wasser abgebbaren Kohlenwasserstoffmengen bedeutend sein. 

Diese wenigen Beispiele genügen, um zu zeigen, wie häufig und man- 
nigfaltig die Bedingungen sind, unter denen Boden- und Grundwässer 
in Berührung mit Erdölen kommen und so mit den schwach wasserlös- 
lichen, leichtsiedenden Kohlenwasserstoffen angereichert werden, was für 
die Frage der Erdölverwitterung und der Rolle der Mikroorganismen da- 
bei unter natürlichen Verhältnissen von großer Bedeutung ist. Hier muß 
auch noch auf folgenden Umstand hingewiesen werden: da die Erdöl- 
ausgänge und die der sie begleitenden Wässer auf der Erdoberfläche oft 
räumlich miteinander nicht verbunden sind, so erreichen die diese oder 
jene leichtsiedenden Kohlenwasserstoffe als Kohlenstoffquelle benutzen- 
den Bodenmikroorganismen ihre beste Entwicklung nicht dort, wo Aus- 
gänge des in den meisten Fällen schweren Erdöls, das seine leichte Frak- 
tionen schon verloren hat, vorhanden sind, sondern dort, wo die diese 
leichtsiedendeKohlenwasserstoffe enthaltendenGewässer zutage kommen. 

Indem wir zu den Beobachtungen der Bedingungen der Bakterien- 
entwicklung in den Gewässern der Erdölbrunnen in der Nähe der Station 
, Ssupsa‘‘ zurückkommen, müssen wir bei folgendem Umstande verwei- 
len: In diesem für den 1. Typ der natürlichen Ausgänge des Erdöls sehr 
charakteristischen Falle findet, wie gesagt, eine ziemlich reichliche Aus- 
scheidung der Bläschen der Kohlenwasserstoffgase am Brunnenboden 
und an den Rändern statt. Diese Erscheinung rührt von einem bedeu- 
tenden Temperaturunterschied zwischen den verhältnismäßig kalten aus 
der Tiefe zufließenden Schichtwässern und dem wärmeren, der Wirkung 
direkter Sonnenstrahlen ausgesetzten Wasser der Erdölbrunnen her und 
läßt uns folgende Tatsachen erkennen: 

1. Die mit Brunnengewässern in Verbindung stehenden Schichtwässer 
sind mit den darin gelösten gasartigen und leichtsiedenden Kohlen- 
wasserstoffen : gesättigt (oder fast gesättigt), da der Temperaturanstieg 
dieser Wasser um 3—-4° eine Ausscheidung eines Teiles der ersteren aus 
der Lösung hervorruft. Diese Gasbläschen werden teilweise durch Bak- 


1 Die auf der Oberfläche der Brunnen von berstenden Gasblasen zurück- 
bleibenden öligen Flecken weisen bestimmt auf das Vorhandensein von Dämpfen 
der bei gewöhnlicher Temperatur flüssigen Kohlenwasserstoffe in diesen Gasen hin. 


Planta Bd. 7. 50a 
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terienhäutchen an der Oberfläche der Brunnengewässer aufgehalten und 
können bei Sinken der Temperatur (in der zweiten Tageshälfte und in der 
Nacht) wieder in Lüsung übergehen, soweit sie nicht schon vorher durch 

2. Die Fortdauer der Gasbläschenausscheidung deutet bestimmt auf 
einen Ersatz der im Wasser gelösten Kohlenwasserstoffe entweder durch 
Zufluß frischer mit solchen gesättigter Schichtwässer zu den Brunnen, 
oder durch Diffusion derselben durch die Wässer hin. Diese beiden Fak- 
toren können freilich auch gleichzeitig wirken, doch ändert sich die Be- 
deutung des einen oder anderen gemäß einer Reihe von Bedingungen: 
den Molekulargewichten der Kohlenwasserstoffe, der Konzentration die- 
ser, der Temperatur, sowie den Veränderungen der Wasserspiegel in den 
Schichten und Brunnen durch Verdampfung und atmosphärische Nieder- 
schläge, dem verschiedenen Schichtabhang, der Teilchengröße der erdöl- 

Beim Fehlen einer Gewässerbewegung (Gleichgewicht der Wasser- 
horizonte) tritt die Wanderung der gelösten Kohlenwasserstoffe durch 
Diffusion in den Vordergrund. Wenn die Konzentration der Kohlen- 
wasserstoffe an einem Platze infolge Oxydation durch Bakterien sinkt, 
wird das Gleichgewicht des ganzen Systems gestört und eine Wanderung 
der gelösten Kohlenwasserstoffe aus entfernteren Teilen der erdöl- oder 
wasserhaltigen Schichten und also eine Auflösung neuer Kohlenwasser- 
stoffmengen an den Berührungsstellen mit Wasser verursacht. Die 
Mikroorganismen können also nicht nur das meist schwere, sich unmittel- 
bar auf der Boden- und Wasseroberfläche ausscheidende Erdöl, sondern 
auch das manchmal von der Bodenoberfläche sehr entfernte ausnutzen. 
In diesem Falle entwickeln sich die Bakterien auf Kosten der leicht- 
siedenden Kohlenwasserstoffe. 

Beim Vorhandensein eines ununterbrochenen Bakterienhäutchens auf 
der Wasseroberfläche ist die Abgabe der Kohlenwasserstoffe in die Atmo- 
sphäre, wie Beobachtungen und Versuche gezeigt haben, so winzig, daß 
ihr Nachweis nicht gelingt. Die Kohlenwasserstoffoxydation durch Bak- 
terien ist also bei im übrigen gleichen Bedingungen ein das Gleichgewicht 
eines solchen Diffusionssystems störendes Moment, ein die Richtung und 
die Geschwindigkeit der Diffusion der gelösten Kohlenwasserstoffe be- 
stimmender Faktor. 

Alle für den Übergang der leichtsiedenden Erdölkohlenwasserstoffe 
in wässerige Lösung notwendigen Bedingungen (Vorhandensein von 
Schichtwässern in erdölhaltigen Schichten, Entblößung dieser an Brun- 
nenboden und Rändern usw., beständiger Zustrom der gelösten Kohlen- 
wasserstoffe sowohl durch Diffusion als auch durch Zirkulation der 
Bodenwässer, bedeutender Schichtabhang, Schwankung der Wasserhori- 
zonte usw.) finden sich in den Erdölbrunnen in der Nähe von der Station 
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„Ssupsa‘‘ vollkommen verwirklicht. Dadurch erklärt sich die üppige Ent- 
wicklung der Bakterien, die mächtige, in einigen Fällen ununterbrochene 
Häutchen (Abb. 1) auf der Wasseroberfläche dieser Behälter bilden. 

Ähnliche, aber weniger deutlich ausgeprägte Verhältnisse haben wir 
auch auf den natürlichen Entblößungen der erdölhaltigen Schichten des 
Maikop-Erdölgebietes (Waldschluchten der Grundstücke NN 488 und 
170) beobachtet. 

Wir kommen somit zum Ergebnis, daß die bakterielle Oxydation der 
leichtsiedenden Kohlenwasserstoffe in natürlicher Umgebung unter fol- 


genden Bedingungen intensiv verläuft: 





Abb. 1. Vgl. Text. (Maßstab 1:15.) 


1. Der zu oxydierende Kohlenwasserstoff muß sich im wassergelösten 
Zustande, darf sich aber nicht in kompakter, ununterbrochener, auf der 
Wasseroberfläche schwimmender Schicht befinden 

2. Infolge der geringen Wasserlöslichkeit der Kohlenwasserstoffe ist 
ein beständiger Zufluß neuer Mengen gelösten Kohlenwasserstoffs, d. h. 
das Vorhandensein eines Vorrats von flüssigem Kohlenwasserstoff not- 
wendig, von der Stelle seiner bakteriellen Oxydation durch eine Wasser- 
schicht getrennt, welche diesen beständigen Zufluß (z. B. durch Diffusion) 
vermittelt. 

3. Die Folge dieser zwei Bedingungen ist, daß im Anfange der Bak- 
terienentwicklung der Partialdruck der Dämpfe des zu oxydierenden 
Kohlenwasserstoffs nicht mit flüssigem Kohlenwasserstoffe, sondern mit 


seiner bei der betreffenden Temperatur gesättigten wässerigen Lösung 
50* 
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im Gleichgewicht steht. Hat sich aber auf der Oberfläche ein mächtiges 
ununterbrochenes Bakterienhäutchen gebildet, so wird fast kein Kohlen- 
wasserstoff mehr in die Atmosphäre abgegeben, und der Druck seiner 
Dämpfe wird also nahezu Null sein. 

Nachdem ich alle diese Bedingungen in meinen künstlichen Kulturen 
verwirklicht hatte, bekam ich sogleich eine üppige Entwicklung einer 
ganzen Reihe von Bakterien auf Kosten von Benzol, Toluol, Xylol, im 
weiteren aber auch von anderen flüssigen Kohlenwasserstoffen, die als 
einzige Kohlenstoffquelle geboten waren. Dadurch fanden alle oben an- 
geführten Beobachtungen und Erwägungen über die Bedingungen der 
Oxydation leichtsiedender Kohlenwasserstoffe ihre Bestätigung. Die 
Entwicklung der Bakterien erfolgte nach Impfung sowohl durch Bak- 
terienhautstücke aus Erdôlbrunnen in der Nähe der Station ‚Ssupsa‘“, 
als auch durch Bodenproben der Erdölgebiete von Baku und Maikop, 
welch letztere unter anderen Bedingungen keine Entwicklung der Bak- 
terien verursacht hatten. 


III. Experimenteller Teil. 
a) Kulturmethoden mit leichtsiedenden Kohlenwasserstoffen. 
1. Auf flüssigen Nährböden. 

Wir bezeichnen die Kulturmethode auf flüssigen leichtsiedenden Koh- 
lenwasserstoffen, bei der die im Vorstehenden erwähnten Bedingungen 
eingehalten werden und die wir weiterhin benutzt haben, als ,, Methode 
des Diffusionszuflusses‘‘. Sie gestalten sich folgendermaßen: 

Am Boden einer hohen Kocus-Schale (oder eines Kristallisators mit 
Deckel, etwa 7,5cm weit und 5 em hoch) (Abb. 2), 
die mit einer Mineralsalzlösung m (Zusammenset- 
zung vgl. S. 751) gefüllt ist, wird das Dreieck a 
aus einem gebogenen Glasstäbchen (etwas kleiner 
als das in die Schale eingeschriebene regelmäßige 
Dreieck) untergebracht. Auf dieses Dreieck wird 

Page 2 zu, eine kleine Petri-Schale b (ohne Deckel), unter der 

heraus die Luft durch eine gebogene Pipette ent- 
fernt wird, mit der Öffnung nach unten (also dem Boden nach oben) 
gelegt. Der Durchmesser dieser Schale muß um 2—3 cm kleiner als der- 
jenige der Kocus-Schale, ihr Boden aber um 0,5—1,5 cm tiefer als die 
obere Fläche der Mineralsalzlösung sein. In diese gänzlich in die Mineral- 
lösung eingetauchte, umgestülpte Perri-Schale wird eine gewisse Menge 
(0,5—2,0 cem, je nach der Größe der Kocas-Schale) von dem zu unter- 
suchenden flüssigen Kohlenwasserstoff (spez. Gewicht < 1), der nach Be- 
endigung dieser Operation die Lage k einnimmt, durch eine gebogene 
Pipette eingeführt. 
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In die oberen Schichten der Lösung, nahe ihrer Oberfläche, wo haupt- 
sächlich die Entwicklung der Bakterien und die Oxydation des Kohlen- 
wasserstoffs stattfinden, gelangt also dieser nur in gelöstem Zustande, 
indem er auf dem Diffusionswege durch die ganze Schicht der Flüssig- 
keit von der unteren Fläche des Kohlenwasserstofftropfens bis zur Ober- 
fläche der Lösung passiert. Der so zusammengesetzte Apparat wird vor 
Eintragung des Kohlenwasserstoffs in üblicher Weise in einem Autoklav 
sterilisiert. 

Die Sterilisation des Kohlenwasser- 
stoffs wird durch Destillation unter steri- 
len Bedingungen in dem in Abb. 3 dar- 
gestellten Apparate ausgeführt. Der 
Würzs-Kolben a (100—150 com fassend) 
mit einem eingesetzten Tropftrichter b 
ist mit einem schlangenartigen Glaskiih- 
ler c verbunden, der in ein enges (3 bis 
4 mm), schief abgeschnittenes Röhrchen 
endet und durch ein anderes, breiteres 
(10 mm) und längeres röhrenförmiges 
Glasglöckchen geschützt ist. Das dünne 
Röhrchen ragt frei in das Hälschen des 
Behälters d hinein, der durch Innen- 
schliff mit dem Glasglöckchen verbunden 
ist. Der tropftrichterförmige Behälter d 
hat in seinem oberen Teile ein nach unten 
gebogenes und mit einem Wattepfropfen 
verschließbares Röhrchen zur Ausglei- 
chung der Drucke und endet mit einem 
engen (lichte Weite 1 mm) Röhrchen, das 
ebenfalls durch ein breiteres und längeres 
glöckchenförmiges Röhrchen mit nach 
unten gewandter Öffnung geschützt ist 
und mit einem Wattestöpsel verschlossen 
wird. In den durch trockene Hitze vor- Abb. 3. Vgl. Text. (!/, natürlicher Größe.) 
läufig sterilisierten Apparat wird durch den Trichter b in den Kolben a 
der zu sterilisierende Kohlenwasserstoff k eingeführt, worauf er (in einem 
Wasser- oder Sandbade) sterilisiert und in den Behälter (k,) überdestil- 
liert wird, der darauf von dem Apparat abgenommen wird. Das Hälschen 
des Behälters wird mit dem zugeschliffenen, auch vorläufig sterilisierten 
Glasglöckchen (Abb. 4) verschlossen. 

Die Einführung des sterilisierten Kohlenwasserstoffs unter die um- 
gestülpten Perer-Schalen in die mit Mineralsalzlösung gefüllten, sterili- 
sierten und abgekühlten Kulturgefäße geschieht aus diesem Behälter 
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durch mittels trockener Hitze sterilisierte gebogene Pipetten!, gemäß 
Abb. 4, wo d den Behälter, & den sterilisierten Kohlenwasserstoff und 
e die gebogene Pipette bedeuten. Auf diese Weise kann man den Inhalt 
des Behälters (Volum etwa 25 ccm) in 10—12 Kulturgefäße ohne Gefahr 
einer Infektion von außen überführen. Dieses Verfahren, den Kohlen- 
wasserstoff zu sterilisieren und in die Kulturgefäße einzubringen, wurde 
von uns vielmals geprüft und erwies sich als zuverlässig: in keinem 
Falle entwickelten sich spontan Bakterien. 

Ein anderes einfacheres Kulturverfahren auf einem flüssigen Nähr- 
boden mit leichtsiedenden Kohlenwasserstoffen gestaltet sich folgender- 
maßen: auf den Boden eines Vakuumexsikkators, 
in dessen unterem Teile sich bis zur Hälfte destil- 
liertes Wasser befindet, wird, wie beim ersteren 
Verfahren, ein gläsernes Dreieck, auf dieses aber 
eine umgestülpte Perrı-Schale gebracht. Unter 
diese Schale wird auch der zu untersuchende (nicht 
sterilisierte) Kohlenwasserstoff durch eine ge- 
bogene Pipette eingeführt. Die Kulturen werden 
in ERLENMEYER-Kolben (von 60 oder 120 ccm) 
gezogen, die auf eine Unterlage über der Wasser- 
oberfläche gestellt werden. Die Sterilisation der 
Kolben samt Mineralsalzlösung geschieht in üb- 
licher Weise im Autoklaven. Angesichts der großen 
Feuchtigkeit der Atmosphäre im Exsikkator und 
der Möglichkeit einer Durchtränkung der Stöpsel 
(und folglich einer Infektion) ist es viel zweck- 
mäßiger, die Kolben statt mit Wattepfropfen mit 
Glasglöckchen zu verschließen. Auf den Exsikka- 

Abb. 4. Vgl. Text. tor kommt der Deckel, der Hahn aber bleibt offen 

(és natürlicher Größe.) zur Druckausgleichung wie für die Zufuhr des 
Luftsauerstoffs. Dieses Verfahren nimmt auf die dritte der oben dar- 
gelegten Bedingungen Bedacht. Die Dampfspannung des Koblenwasser- 
stoffs befindet sich im Gleichgewicht mit seiner Lösung (genauer: der- 
jenigen Lösungsschicht, die sich am Boden des Exsikkators befindet, und 
durch die der Kohlenwasserstoff diffundiert). Dieses System: flüssiger 
Kohlenwasserstoff — seine Lösung in destilliertem Wasser — Atmosphäre 
des Exsikkators — Lösung desselben Kohlenwasserstoffs in der Mineral- 
salzlösung der Kulturgefäße — wird im Gleichgewicht sein, wenn ein solches 
zwischen der Atmosphäre des Exsikkators und der Mineralsalzlösung der 
Kulturgefäße festgestellt wird, d. h. wenn die Konzentration des Kohlen- 
wasserstoffs in diesen seiner Konzentration im Wasser am Boden des 
Exsikkators (bei Gleichgewicht der Temperaturen) gleichkommt. Diese 

ı Für jedes Kulturgefäß ist eine besondere Pipette nötig. 
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Konzentration wird der bei der betreffenden Temperatur gesättigten 
Lésung des Kohlenwasserstoffs im Wasser entsprechen. Eine Abnahme 
der Konzentration des Kohlenwasserstoffs in der Mineralsalzlésung in- 
folge bakterieller Oxydation stért das Gleichgewicht des Systems und 
verursacht eine weitere Auflésung des fliissigen Kohlenwasserstoffs und 
seine Diffusion durch das Wasser und die Atmosphäre des Exsik- 
kators. 

Dieses Verfahren ist in einigen Beziehungen einfacher und bequemer, 
ergibt aber bedeutend langsameres Wachstum der Bakterien und trägere 
Oxydation der Kohlenwasserstoffe, zweifellos infolge des viel schwäche- 
ren Gaswechsels und der langsameren Diffusion des Kohlenwasserstoffs. 


2. Kulturen auf festen Nährböden. 


Zur Isolierung der Bakterien und Reinkultivierung benutzten wir 
Mineralagar von folgender Zusammensetzung: 


1. Nitratagar: 2. Ammoniumagar: 
Ca (NO,),— 0,20 g (NH,), 80,— 0,20 ¢ 
KNO,— 0,05 „ CaSO,- 0,10 ,, 
MgSO,- 0,05 „ MgSO,- 0,05 „ 
KH,PO,+K,HPO, (/)- 0,05 „ KH,PO,+K,HPO, (/)— 0,05 „ 
Fe, (SO,),— 0,002 „ Fe, (SO,,- 0,002 „ 
Agar-agar (ausgelaugt)— 8,0 „, Agar-agar (ausgelaugt)— 8,0 „ 
Aq. dest. — 400,0 ccm Ag. dest. - 400,0 ccm 


In jedes Reagenzglas mit 5—6 com Ammoniumagar (2) wurde außer- 
dem je 0,1 g CaCO,! gebracht. 

Einige Arten der Benzol- und Toluolbakterien werden besser auf 
Nitratagar, die anderen aber auf Ammoniumagar isoliert. 

Perri-Schalen mit beimpftem und dann erstarrtem Mineralagar wur- 
den in einem Vakuumexsikkator in Dampfatmosphäre des einen oder 
anderen Kohlenwasserstoffs? unter obigen Bedingungen (2. Kulturver- 
fahren auf flüssigen Nährböden, S. 746) untergebracht. 

Unter denselben Bedingungen lassen sich übrigens die leichtsiedende 
Kohlenwasserstoffe oxydierenden Bakterien auch in Reagenzgläsern mit 
schräg erstarrtem Mineralagar von obiger Zusammensetzung kultivieren. 


b) Reinkulturen der Toluolbakterien. 

Von Rohkulturen der 2. und 3. Generation der Bakterien, die unter 
den S. 743 beschriebenen Bedingungen Toluol oxydieren, gelang es, durch 
festen elektiven Nährboden (S. 747) eine Reihe von Bakterien, die Toluol 
(teilweise auch Benzol) als einzige C-Quelle benutzen, rein zu isolieren, 
von denen vier Arten genauer untersucht wurden. Nach der obigen Me- 


1 CaCO, kann man mit Agar und getrennt von ihm sterilisieren. 
2 Wir benutzten Benzol und Toluol. 
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thode des Diffusionszuflusses konnte ich im Laufe von 20 Monaten durch 
(nicht haufiger als einmal monatlich) wiederholte Aussaat auf frischem 
Mineralboden Kulturen dieser vier Bakterienarten bis zu 18 Generationen 
auf Toluol ziehen. Dabei wurde keine Schwächung der Fahigkeit zur 
Oxydation des Toluols und ebensowenig eine Abnahme der Entwick- 


lungsgeschwindigkeit dieser Bakterien bemerkt. 

Da es vorläufig unmöglich war, die physiologischen und diagnostischen 
Merkmale dieser Arten erschöpfend zu untersuchen und folglich diese zu 
bestimmen, bezeichnen wir dieselben als Bacterium toluolicum a, b,c und d. 
Wie aus der weiteren Beschreibung dieser Bakterienarten zu ersehen ist, 
sind sie weder mit WaGnERs (9) „Benzolbakterien‘ noch anscheinend mit 
den von Gray und THORNTON beschriebenen Bakterien identisch. 


1. B. toluolicum a. 

Aus den Böden des Maikop-Erdölgebietes. Bewegliches Stäbchen 1,3—1,8 u 
x 0,5—0,7 u. Bildet keine Sporen. Verflüssigt rasch Gelatine. Wird nach Gram 
entfärbt. 

Auf Fleischpeptonagar Kolonien in Gestalt eines breiten, halbdurchsich- 
tigen, fast farblosen (mit kaum bemerklichem Stich ins Gelbe) Streifens mit 
unebenen, schaufelartigen Rändern, nicht ganz glatter, glänzender Oberfläche, 
von plattkonvexem Profil. Konsistenz zähe, klebrig. Agar farblos. 

Bei Aussaat auf Fleischpeptonagar mit 1% Glucose Wachstum intensiver. 
Äußeres der Kolonie fast nicht von dem einer solchen auf Fleischpeptonagar 
ohne Glucose unterschieden. 

Auf Mineralagar mit (NH,)sSO, (8.747), auf dem diese Art in Toluol- 
dämpfen leicht isoliert werden kann, nach 5—7 Tagen eine rundliche, konvexe, 
weißliche, undurchsichtige Kolonie von gallertartiger Konsistenz. Agar um die 
Kolonie (bis 5—8 mm von ihren Rändern) hellgrün gefärbt, nach 8—10 Tagen 
in helle, gelblich-braune Farbe übergehend. Kolonie leicht von der Agarober- 
fläche abtrennbar. 

Bei Impfung der Mineralsalzlösung (Ammoniumsalze als N-Quelle) mit 
durch Diffusion eindringendem Toluol tritt schon am dritten Tage eine starke 
Trübung und schwache Färbung der Flüssigkeit hervor, die allmählich zunehmen. 
Am 8.—10. Tage nimmt die merklich abnehmende Flüssigkeitsfarbe eine schwache 
gelbliche, sehr lange Zeit unverändert bleibende Schattierung an. 2—3 Wochen 
nach der Impfung fängt die Trübung an abzunehmen, um nach 4 Wochen fast 
völlig zu verschwinden, die Flüssigkeit wird fast durchsichtig. Am 5.—6. Tage 
aber erscheint auf der Oberfläche ein dünnes kompaktes farbloses Häutchen. 
Allmählich dicker und fester werdend stellt es schon nach 3—4 Wochen ein sehr 
massives, gallertartiges, ziemlich starkes, 2—3 mm dickes Gebilde dar. Dieses 
mächtige, die ganze Oberfläche bedeckende Häutchen unterbindet gänzlich die 
weitere Toluolabgabe an die Atmosphäre: am 10.—12. Tage ist nur noch ein 
außerordentlich schwacher Geruch dieses Kohlenwasserstoffs, nach 2—3 Wochen 
aber nichts mehr von ihm zu bemerken. Die Oberfläche des Häutchens ist feucht, 
uneben, feinrunzelig; durch mechanische Einwirkung wird es in ziemlich große, 
nach Aussehen und Konsistenz an 11/,—2%igen erstarrten Agar erinnernde 
Stücke zerrissen. Von seiner unteren Fläche lösen sich allmählich schichtenweise 
Flocken ab, die zu Boden fallend durch ihre Lockerheit und Gallertigkeit eine Flüs- 
sigkeitstrübung hervorrufen. In alten (zwei- und mehrmonatigen) Kulturen kann 
man das Untertauchen auch ziemlich bedeutender Häutchenteile wahrnehmen. 
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2. B. toluolicum b. 


Isoliert aus Béden und Bakterienhäutchen der Erdélbrunnen des Gurischen 
Erdölgebietes. 

Sehr kurzes, bewegliches Stäbchen (Coccobacillus) 0,6—0,8 u lang und 0,5 bis 
bis 0,6 « breit. Bildet keine Sporen, veıflüssigt Gelatine nicht. Wird nach Gram 
gefärbt. 

Bei Aussaat auf Fleischpeptonagar Kolonie in Gestalt eines breiten, un- 
durchsichtigen Streifens von schwach-gelblicher Farbe, mit unebenen, groß- 
welligen Rändern und sehr unebener Oberfläche. Profil der Kolonie ganz 
platt, Konsistenz zähe. Nährboden farblos. Die Kolonie auf Fleischpepton- 
agar mit 1% Glucose zeichnet sich durch bedeutend reichlicheres Wachstum 
und durchaus unebene, höckerige Oberfläche aus. Nährböden auch in diesem 
Falle farblos. 

Strich auf Fleischpeptongelatine platt, halbdurchsichtig, von schwacher gelb- 
licher Schattierung, Ränder fast eben, Oberfläche glatt, schwach glänzend. 

Stich in Gelatine: ziemlich starkes Wachstum auf der Oberfläche; dagegen 
nur sehr schwaches bis zu geringer Tiefe (12—15 mm). 

Die Isolierung dieses Bacillus gelingt gleich gut sowohl auf Nitrat- als auch 
Ammoniumagar mit Toluol. Auf diesen Nährböden platte weißliche Kolonien 
von unregelmäßiger Form und manchmal sehr bedeutender Größe (bis 15—20 mm 
Durchmesser). Agar um die Kolonie sehr schwach grünstichig, mit der Zeit 
hellbraun. 

Auf Mineralsalzlösung mit Toluol Trübung und hellgrüne Färbung der Flüs- 
sigkeit, schon am dritten Tage nach der Impfung bemerkbar. Die anfangs ziem- 
lich schnell zunehmende Trübung der Flüssigkeit fängt nach 10—12 Tagen an ab- 
zunehmen und verschwindet nach 15—20 Tagen fast gänzlich. Die schwache hell- 
grüne Lösung nimmt nach 1!1/,—2 Wochen merklich gelbliche Schattierung an; 
gegen Ende der dritten Woche nach der Impfung geht sie in Hellgelb über, die sehr 
lange Zeit (2 und mehr Monate) unverändert bleibt. Am 5.—6. Tage auf der 
Oberfläche der Lösung Bildung eines ununterbroch , dünnen, farblosen Häut- 
chens, das sich weiter verdickt und nach 3—4 Wochen ein kompaktes, ziemlich 
mächtiges (doch weniger massiv als bei B. toluolicum a), vielschichtiges, ziemlich 
lockeres Häutchen darstellt, das eine ganz glatte Oberfläche, eine deutlich 
schmutziggelbliche Farbe hat und sich schichtenweise abzuspalten und zu Boden 
zu sinken pflegt. Konsistenz ziemlich locker, schwach zähe. Durch große 
Mengen zu Boden gesunkener Hautstücke wird die Flüssigkeit im unteren Gefäß- 
teile getrübt, während ihre oberen Schichten fast durchsichtig bleiben. 





3. B. toluolicum c. 


Isoliert aus den Böden des Maikop-Erdölgebietes. Feine, lange, bewegliche 
Stäbchen, fast immer zu zweien, 1,4—2,0 u x 0,5—0,8 u groß. Bildet keine 
Sporen. Verflüssigt Gelatine ziemlich langsam (bei 20° C am 5.—6. Tage erst An- 
zeichen der Verflüssigung). Wird nach Gram entfärbt. 

Kolonie auf Fleischpeptonagar in Gestalt eines breiten, ganz platten, un- 
durchsichtigen Streifens von gelber Farbe. Ränder stark- und feinschartig, Ober- 
fläche fast glatt, halbmatt; Konsistenz salbenartig. Agar färbt sich nicht. Wachs- 
tum auf Fleischpeptonagar mit 1% Glucose mächtiger, Koloniefarbe bedeutend 
intensiver, gelborange. 

Strich auf Gelatine (vor Eintritt einer starken Verflüssigung) gelb-orange, in 
der Mitte undurchsichtig, an den Rändern durchscheinend. Ränder sehr uneben, 
Oberfläche schwach glänzend. 
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Kolonie auf Mineralagar! mit Toluol? schwach konvex, undurchsichtig, an- 
fangs orangefarbig, später gelbbraun, Form unregelmäßig. Agar färbt sich nicht. 
Am 2.—3. Tage nach Impfung der toluol- 
haltigen Mineralsalzlösung mit Reinkultur 
Trübung, allmählich zunehmend, nach 12 bis 
15 Tagenaberabnehmend und bald verschwin- 
dend. Flüssigkeit anfänglich ganz farblos, 
nach 10—12 Tagen schwach gelblich, allmäh- 
lich rein gelb, nach 4—5 Wochen bräunlich- 
gelb und so lange Zeit unverändert bleibend. 
Schon am 5. Tage nach der Aussaat Bildung 
eines kompakten, anfangs dünnen und farb- 
losen, sich allmählich verdickenden und gelb- 
lich-braun werdenden Häutchens. Nach 4 Wo- 
chen ist es verhältnismäßig dünn, aber über- 
aus dicht und fest, schmutzig-braun und hat 
PER ru ur AR eine ebene, trockene Oberfläche. Es ist nur 
schwer zerreißbar; Zubodensinken nie beob- 
achtet. Abb. 5 stellt eine photographische Abbildung einer 5-wöchigen Kultur 
von B. toluolicum c auf Toluol dar, die nach der Methode des ‚„‚Diffusionszuflusses‘* 
gezogen wurde. (Der Gefäßdeckel zur größeren Klarheit etwas abgehoben.) 





4. B. toluolicum d. 


Isoliert aus den Böden und Bakterienhäutchen der Erdölbrunnen des Guri- 
schen Erdölgebietes. 

Von coccusartiger Form, Durchmesser 0,6—1,0 u, geneigt Tetraden zu bilden 
(nicht immer). Beweglich. Bildet keine Sporen; verflüssigt Gelatine verhältnis- 

langsam. Wird nach Gram gefärbt. 

Kolonie auf Fleischpeptonagar wenig charakteristisch, in Gestalt eines ganz 
flachen, weißlichen, leicht gelbstichigen, nicht breiten Streifens mit unebenen 
Rändern, von schwacher (im durchfallenden Licht) zellenartiger Struktur. Ober- 
fläche der Kolonie uneben, feucht; Konsistenz zähe. 

Auf Fleischpeptonagar mit 1% Glucose Wachstum stärker. Aussehen der 
Kolonie wie oben. 

Kolonien auf Mineral-(Ammonium-)agar mit Toluol unregelmäßig geformte, 
flache, sehr dünne, durchscheinende, fast farblose Gebilde. Charakteristisch ist 
eine ziemlich intensive hellgrüne Agarfarbe um die Kolonien, die lange Zeit un- 
verändert bleibt, um erst in alten (3 und mehrwöchigen) Kolonien eine allmäh- 
lich zunehmende gelbe Schattierung anzunehmen. 

B. toluolicum d verursacht auf Minerallösung mit Toluol anfangs (3 Tage) eine 
schwache, allmählich zunehmende Trübung, welche sich die ganze Zeit, ohne 
selbst in alten Kulturen abzunehmen, hält. Eine hellgrüne am dritten Tage nach 
der Impfung auftretende und anfänglich schwache Färbung der Lösung wird 
allmählich stärker und bleibt lange Zeit sehr intensiv, um nach 3—4 Wochen in 
Gelbgrün, später in Gelb überzugehen. Es bildet sich kein kompaktes Häutchen 
auf der Oberfläche; erst in alten (mehr als 1! /;monatigen) Kulturen kann man ein- 
zelne sehr kleine Inselchen eines sehr dünnen, ganz farblosen, auf der Oberfläche 
der Minerallösung schwimmenden Häutchens, entdecken. Das Fehlen des Häut- 


ı Nitrat- und Ammoniumagar gleich günstig. 
2 Oder Benzol, da B. toluolicum c sich auch auf Kosten von Benzol gut ent- 
wıckeln kann. 
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chens, eine nicht verschwindende und nicht abnehmende Trübung und eine inten- 
= sys Se e hellgrüne Farbe der Flüssigkeit sind charakteristische Merkmale 
Tr . 

Daß die drei ersten Arten ein derbes Häutchen bilden, mag davon herrühren, 
daß der Gasaustausch zwischen Lösung und Atmosphäre dadurch sehr erschwert 
wird, so daß fast alle Bakterien zur Oberfläche hinstreben, also das Häutchen 
immer mehr verdicken. Wohingegen bei der letzten Art infolge ausbleibender 
Hautbildung die Trübung der Flüssigkeit unvermindert bestehen bleibt!, da hier 
der Gasaustausch nicht gestört wird. 

€) Das Verhalten der Toluolbakterien zu einigen Kohlenwasserstoffen. 

Zum Zweck einer Erklärung des Verhaltens der beschriebenen Bak- 
terienarten sowohl gegenüber den nächsten Homologen des Benzols als 
auch einigen anderen zyklischen Kohlenwasserstoffen sowie zur Fest- 
stellung des Zusammenhanges zwischen dem chemischen Bau dieser oder 
jener Verbindung und ihrer Eignung oder Nichteignung als C-Quelle 
für Toluolbakterien wurde eine Reihe von Versuchen angestellt, die nach 
dem physikalischen Zustande der jeweiligen Kohlenwasserstoffe und der 
angewandten Kulturmethode in zwei Gruppen zerfiel. 

Beiden Gruppen gemeinsam war folgende Mineralsalzlésung?: 


a) (NH,), SO, — 120 g b) KH,PO,+K,HPO, (1/,)— 0,30 g 
CaSO, — 0,30 „ Ag. dest. — bis 200,0 com 
MgSO, | 0,30 ” 
Fe, (80,), - 0,012 ,, 


Ag. dest. — bis 1000,0 com, 

Die Lösungen a und b wurden nach Sterilisierung im Autoklaven 
und Abkühlung im Verhältnisse a: b = 5: 1 gemischt. Außerdem wurde 
in jedes Kulturgefäß für sich sterilisiertes CaCO;, und zwar auf je 50 com 
Lösung je 0,5 g hinzugefügt. 

Als C-Quelle wurden folgende Kohlenwasserstoffe verwendet: 

Reihe I ( Flüssige Kohlenwasserstoffe): 
1. Benzol (kristallisierbar, thiophenfrei, z. Analyse, E. MERck), 
Sdp. 80°. 
2. Toluol (schwefelfrei, z. Analyse, E. Merck), Sdp. 111°. 


1 Allerdings nur bei Vorhandensein genügender Toluolreserven, wofür in 
unseren Versuchen immer gesorgt wurde 

2 Obgleich Toluolbakterien auch Nitrat-N benutzen können, geht doch ihre 
Entwicklung auf Kosten des Toluols und der anderen Kohl e be- 
deutend besser mit Ammonium-N vor sich. Darum wurden von uns die amisten 
Versuche auf Mineralsalzböden mit (NH,),SO, ausgeführt. Die von uns ange- 
wandte Lösung mit Nitrat-N war folgendermaßen zusa 








a) Ca(NO,), - 120 g | b) KH,PO,+K,HPO, 0) 0,30 g 
KNO, - Gm. u Aq. dest.—bis 200,0 com 
MgSO, — 0,30 „ 

Fe,(SO,); - 0,012 „ 


Aq. dest.—bis 1000,0 ccm 
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3. m-Xylol (meta, E. Merck), Sdp. 139°. 

4. o-Xylol (ortho, KAHLBAUM), Sdp. 140,7—141,2°. 

5. p-Xylol (para, KAHLBAUM), Sdp. 135,7—136,3°. 

6. Athylbenzol (reinst, E. Merck), Sdp. 135—137°. 

7. Pseudocumol (1 . 2 . 4-Trimethylbenzol) [Cumol (Pseudo), 
E. Merck, Sdp. 160—170°], Sdp. 168°. 

8. Cumol (Iso-Propylbenzol) [Cumol, KAHLBAUM], Sdp. 152—154°. 

9. p-Cymol (p-Methyl-Isopropylbenzol) (Cymol, para, E. Mzrox), 
Sdp. 174,9—175,2°. 

Alle genannten Kohlenwasserstoffe wurden zuvor einer vielfachen sorgfälti- 

gen fraktionierten Destillation unterworfen, dann aber durch Destillation (auch 


mit Thermometer), wie auf S. 745 beschrieben, sterilisiert. Die angegebenen 
Temperaturen entsprechen den Siedetemperaturen der Fraktionen, die im Appa- 
rate sterilisiert wurden. 


Reihe II (Feste Kohlenwasserstoffe ): 

10. Diphenyl (krist., E. MERck). 

11. Diphenylmethan (KAHLBAUM). 

12. Dibenzyl (E. Merck). 

13. Stilben (KAHLBAUM). 

14. Naphthalin (D. A. B. 5, KAHLBAUM). 

15. Phenanthren (reinst., KAHLBAUM). 

16. Anthracen (,,KAHLBAUM“‘). 

17. Paraffin 78° (E. Merckx). 

Die Sterilisierung des Diphenyls, Stilbens, Naphthalins, Phenanthrens und 
Anthracens wurde durch Sublimierung unter sterilen Verhältnissen ausgefiihrt 
(Taussox, 12). Diphenylmethan und Dibenzyl wurden durch Erwärmen in 
Kélbchen mit einem umgekehrten Kühler (Wattepfropfen im oberen Teile der 
Kühler) bei 160° 2 Stunden lang (im Luftbad) sterilisiert. Noch warm (gegen 30°) 
wurde Diphenylmethan durch eine sterile Pipette in die sterile und abgekühlte 
Mineralsalzlôsung enthaltenden KulturgefäBe übergeführt; Dibenzyl, nach Ab- 
kühlung mit sterilem Glasstäbchen zerstückelt, wurde in der nôtigen Menge in 
die Kulturlôsungen eingeschüttet. Paraffin wurde in einem Autoklav sterilisiert, 
nach der Abkühlung mit einem geschärften Glasstäbchen (Tavsson, 5) zerstük- 
kelt und in der Form von Hobelspänen in die Kulturen eingetragen. 

Kulturen der ersten Versuchsreihe, nach der Methode des Diffusionszuflusses 
(siehe S. 745) ausgeführt, wurden in 5cm hohen Kristallisatoren von 7,5 cm 
Durchmesser gezogen, die je 108 ccm Minerallésung und 1,00 g CaCO, enthielten. 
Flüssiger Kohlenwasserstoff wurde zu 1,0—1,5 ccm in jedes Gefäß (steril, S. 746) 
eingeführt. 

Kulturen der zweiten Versuchsreihe wurden in Erlenmeyerkolken zu 60 ccm 
mit 30 ccm Minerallösung und 0,30 g CaCO, angestellt. Fester (sterilisierter und 
zerstückelter) Kohlenwasserstoff wurde in der Menge von 0,1—0,2g auf die 
Oberfläche der Minerallösung aufgetragen. 

Die Versuche beider Reihen wurden in einem Brutschrank bei 30° C ausge- 
führt und dauerten 6 Wochen. Die Ergebnisse dieser Versuche zeigt Tabelle 2, 
wo die Grade der Entwicklung durch die Zahl der Kreuze bezeichnet sind, wobei 
+ + + + eine volle normale Entwicklung bedeutet. 
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Tabelle 2. 
Kohlenwasserstoffe B. toluolicum 

Name Formel a b e d 
Basel... . . 4 C,H, O oO +++ O 
BE. 54, C,H, - CH, ++++l++++l++++]l++++ 
m-Xylol. . . .. m — C,H,(CH,), - + ++ + 
GIER... .. o-C,H,(CH,), + + + + 
p-Xylol . . . .. p- C,H,(CH,), O oO | +++ fe} 
Athylbenzol . . .| (C,H,-CH,-CH, |[++++/++++/++++/++++ 
Pseudocumol . .| 1-2-.4- C,H,(CH,), re) re) + O 
nmel. 35 C,H, - CH(CH,), re) re) + O 
p-Cymol. . . .. p - CH, - C,H,CH(CA,), Oo O + Oo 
Diphenyl .... C,H, - C,H, ++++|+ +++ O O 
Diphenylmethan .| O,H, - CH, - C,H, O re) O Oo 
Dibenzyl . . . .| C,H,- CH, - CH,C,H, re) Oo O O 
Maree C,H, - CH: CH - C,H, re) O 24 3 O 

: CH: CH 
hthalin . . .| | : 
Nap’ n C,H,< CH: CH Oo oO re) o 
C,H, - CH 

Phenanthren . . { 0,H, : CH Oo O +++ O 
Anthracen . . . | GHÄ<EH>CH, oO Oo o ° 
Paraffin. .... — O oO +++ oO 

















Bei Entwicklung von B. toluolicum c auf Benzol entstand nach einigen Tagen 
eine Trübung und eine gelbgrünliche Färbung der Lösung. Die Flüssigkeitsfarbe 
blieb sehr lange unverändert, die Trübung aber verschwand bald, was zeitlich mit 
der Bildung eines kompakten, ziemlich festen, an der Oberfläche etwas trockenen, 
orangefarbenen Häutchens zusammenfiel. Bei der weiteren Entwicklung blieb 
das Aussehen des Häutchens fast unverändert, nur seine Mächtigkeit nahm 
merklich zu. 

In den Kulturen mit m-Xylol waren in allen Fällen eine schwache Trübung und 
eine hellgelbe oder hellorange Färbung sowohl der Lösung als auch des flüssigen 
Xylols bemerkbar. Schwache, nicht kompakte Häutchen entstanden nur in den 
Kulturen des B. toluolicum c. 

Alle ,,Toluolbakterien“, die sich auf o-Xylol sehr schwach entwickeln, ver- 
ursachten eine schwache Trübung sowie eine schwache Färbung der Lösung: B. 
toluolicum a und b eine hellrosa, B. toluolicum c hellgelbe und B. toluolicum d hell- 
grünliche und hellgelbgrünliche. Xylol aber nahm in allen Fällen eine schwache 
gelbliche Farbe an. Bildung eines deutlich ausgeprägten Häutchens erfolgte nie. 

B. toluolicum c verursachte, wenn es sich auf Kosten des p-Xylols ent- 
wickelte, eine schwache, bald verschwindende Trübung und eine hellgrünliche, 
später gelbe Färbung der Lösung. Auf der Oberfläche der Flüssigkeit entstand 
ein kompaktes, ziemlich festes, hellbräunliches Häutchen. 

Die Bilder der Entwicklung aller vier beschriebenen Bakterienarten auf 
Äthylbenzol unterschieden sich wenig von denjenigen auf Toluol. Nur in den 
Kulturen von B. toluolicum d auf Athylbenzol war die Farbe der Minerallösung 
eine andere: anfänglich orange, ging sie gegen Ende der Versuche in braunorange 
statt der grünen und gelbgrünen der. Toluolkulturen über. 
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In den Kulturen von B. toluolicum c auf Pseudocumol, Cumol und Cymol 
konnte man nur eine sehr schwache Trübung und eine ebenso schwache gelbliche 
Farbung der Lésungen, sowie die Bildung eines sehr schwachen, aber oft kom- 
pakten Häutchens auf der Oberfläche der Flüssigkeit bemerken. Die Entwicklung 
ging iu diesen Fällen nur außerordentlich langsam vor sich. 

2. toluolicum a und b verursachten bei Entwicklung auf Kosten von Diphenyl 
eine ziemlich starke Trübung der Lösung, die jedoch bald merklich abnahm uud 
später fast gänzlich verschwand, und eine hellgrüne, bei weiterer Entwicklung 
gelbe Färbung. Die beiden Bakterienarten bildeten ziemlich mächtige Häutchen 
von verschiedener Gestalt, die nach Ausnutzung des ganzen Diphenyls die ge- 
samte Lösungsoberfläche mit einer kompakten Schicht bedeckten. Wesentliche 
Unterschiede in der Geschwindigkeit des Wachstums dieser Bakterienarten und 
in der Oxydation des Diphenyls wurden nicht beobachtet. : 

Bei seiner Entwicklung auf Kosten des Stilbens und Phenanthrens ver- 
ursachte B. toluolicum c Triibung, mit Stilben gelbe und mit Phenanthren braun- 
lich-orange Färbung der Lösung und die Bildung eines gelben Häutchens auf der 
Oberfläche der Flüssigkeit zwischen den Kristallen dieser Kohlenwasserstoffe. 
Man kann leicht eine Trübung und ein Zerfressen der Kristallränder, später aber 
auch eine merkliche Abnahme der Menge der Kohlenwasserstoffe in den Kulturen 
entdecken. 

Kulturen von B. toluolicum c auf Paraffin zeigten auch schwache Trübung 
und gelbe Färbung der Lösung.. Ein gelborangefarbenes Häutchen bedeckte von 
der unteren Fläche und an den Rändern die Stückchen des Paraffins, das un- 
durchsichtig, an den Rändern zerfressen und mit massigen Bakterienanhäufungen 
überzogen wurde. Die Veränderungen des Aussehens der Paraffinspäne und eine 
Abnahme ihrer Menge fielen deutlich auf. 


Aus den Versuchen ergeben sich folgende Schlüsse: 

1. Benzol wird durch eine geringere Zahi der Toluolbakterienarten 
und viel schwerer als Toluol oxydiert. Dessen leichtere Oxydierbarkeit 
steht zweifellos im Zusammenhange mit der Anwesenheit der CH;- 
Gruppe in seinem Moleküle. Die Gleichwertigkeit der C-Atome im Ben- 
zolmolekül bedingt seine geringere Oxydierbarkeit durch die Bakterien. 

2. Zunahme der Zahl der Methylgruppen im Moleküle übt, unab- 
hängig von ihrer Stellung, wie aus den Versuchen mit den Xylolen er- 
sichtlich, einen hemmenden Einfluß aus: diese Kohlenwasserstoffe wer- 
den durch Toluolbakterien nur sehr schwer, in einigen Fällen auch gar 
nicht oxydiert. Dies kann nicht durch ihre im Vergleich zu Toluol ge- 
ringere Löslichkeit im Wasser erklärt werden, da das ebensowenig wasser- 
lösliche (S. 738) Athylbenzol durch die Bakterien sehr gut oxydiert wird. 

3. Ein Einfluß der Seitenkettenstellung auf die Oxydierbarkeit kann 
nur für B. toluolicum c festgestellt werden, für welches die Parastellung 
die günstigste (p-Xylol und teilweise p-Cymol) ist. 

4. Eine Verlängerung einer Seitenkette bis zu einer gewissen Grenze 
(bis zu CH,CH;) verursacht keine Abnahme der Oxydierbarkeit: Äthyl- 
benzol wird trotz seiner gegen Toluol bedeutend geringeren Wasserlöslich- 
keit durch die Toluolbakterien fast ebensogut wie dieses oxydiert. 

5. Eine weitere Verlängerung der Seitenkette hat ein starkes Sinken 
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der Oxydierbarkeit (Cumol) zur Folge. In diesem Falle ist die Méglich- 
keit nicht ausgeschlossen, daB die schwere Oxydierbarkeit des Cumols 
nicht mit der Kettenlänge, sondern mit ihrer Verzweigung zusammen- 
hängt. Es ist auch môglich, daB die beiden Faktoren in ein und der- 
selben Richtung (negativ) wirken. Außerdem ist zu berücksichtigen, daß 
die Wasserlöslichkeit des Cumols bedeutend (annähernd 9mal) geringer 
als die des Toluols ist. 

6. Es ist anzunehmen, daß die Fähigkeit des B. toluolicum c, lange 
offene Ketten (Paraffin) zu oxydieren, auch seine Fähigkeit, Benzol- 
kohlenwasserstoffe mit längeren Seitenketten (Cumol und Cymol) und 
mit einer größeren Zahl kurzer. (Xylole und Pseudocumol) langsam 
zu oxydieren, bedingt. Der Mangel der Oxydierbarkeit dieser Homologen 
des Berzols durch die übrigen drei Arten der Toluolbakterien scheint mit 
ihrer vollständigen Unfähigkeit, die gesättigten Kohlenwasserstoffe mit 
offener Kette zu oxydieren, zusammenzuhängen. 

7. Zwei unmittelbar vereinigte Phenylgruppen (Diphenyl) werden 
durch B. toluolicum a und 6 gut oxydiert, d. h. der Ersatz der Gruppe 
CH, durch C,H, übt keinen merklichen Einfluß aus. Eine Einführung 
der Methylengruppen (Diphenylmethan und Dibenzyl) zwischen Phenyl- 
gruppen macht eine Oxydation durch diese Bakterienarten unmöglich 
und übt folglich denselben Einfluß wie eine Verlängerung der Seitenkette 
aus (eine von den Phenylgruppen kann man als zum Bestand der Seiten- 
kette gehörig betrachten). 

8. Das Vorhandensein einer doppelten Bindung in der C-Kette, die 
zwei Phenylgruppen vereinigt, macht diese Kohlenwasserstoffe für B. to- 
luolicum c zugänglich, das sie unabhängig vom Vorhandensein oder Fehlen 
einer unmittelbaren Bindung der genannten Gruppen (Phenanthren und 
Stilben) ziemlich leicht oxydiert. In dieser Beziehung ist B. toluolicum c 
den von uns früher (12) beschriebenen Phenanthrenbakterien ähnlich. 

9. Kohlenwasserstoffe mit kondensierten Kernen werden durch To- 
luolbakterien (abgesehen von der Oxydierbarkeit des Phenanthrens 
durch B. toluolicum c) nicht oxydiert, was verständlich wird, wenn man 
die bedeutende Abnahme der Oxydationsfähigkeit der Toluolbakterien 
mit Zunahme der Zahl und Länge der Seitenketten und der Kompli- 
kation des Baues des Kohlenwasserstoffmoleküls beachtet. 


IV. Zusammenfassung. 

1. Unmittelbare Beobachtungen der Bedingungen der Oxydation der 
leichtsiedenden Kohlenwasserstoffe durch Bakterien in natürlicher Um- 
gebung, Angaben über die Löslichkeit dieser Verbindungen in Wasser, 
die geologischen Verhältnisse der Lagerung der Erdöle und der sie be- 
gleitenden Gewässer und endlich entsprechende Versuche ließen uns den 
Schluß ziehen, daß die Bedingungen der bakteriellen Oxydation der 
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genannten Kohlenwasserstoffe sich von denjenigen der Oxydation der 
Kohlenwasserstoffe mit höherer Siedetemperatur und höherem Molekular - 
gewicht unterscheiden. 

2. Die bakterielle Oxydation leichtsiedender Kohlenwasserstoffe, 
hauptsächlich des Benzols und seiner Homologen, verläuft sehr intensiv 
unter folgenden Bedingungen: 

a) Der zu oxydierende Kohlenwasserstoff muß sich in der Form einer 
(bei der betreffenden Temperatur gesättigten) wässerigen Lösung, nicht 
aber in Gestalt einer kompakten, auf der Oberfläche des Wassers schwim- 
menden Schicht befinden. 

b) Die geringe Wasserlöslichkeit der Kohlenwasserstoffe erfordert 
einen beständigen Zufluß (durch Diffusion, Mischung der Lösungen usw.) 
neuer Mengen des gelösten Kohlenwasserstoffs zur Stelle seiner Oxyda- 
tion, d. h. das Vorhandensein eines Überflusses von flüssigem Kohlen- 
wasserstoff, der zur Stelle seiner Oxydation nur durch eine Wasserschicht 
dringen kann. 

c) Der Partialdruck der Dämpfe des durch Bakterien zu oxydierenden 
Kohlenwasserstoffs muß entweder mit seiner gesättigten wässerigen Lö- 
sung im Gleichgewicht oder annähernd Null sein. 

3. Nach diesen Prinzipien wurde die ,, Methode des Diffusionszu- 
flusses“‘ als Methode der Bakterienkultur auf leichtsiedenden Kohlen- 
wasserstoffen ausgearbeitet, die sich in verschiedenen Abwandlungen 

für flüssige wie für feste Mineralnährböden eignet. 

4. In Kulturen mit Toluol (und einigen anderen Kohlenwasserstoffen) 
als einziger C-Quelle, die nach der Methode des Diffusionszuflusses ge- 
zogen wurden, wurde immer eine ziemlich rasche Oxydation dieses Koh- 
lenwasserstoffs und eine üppige Entwicklung der Bakterien auf dessen 
Kosten beobachtet, die sich durch eine starke Trübung und Färbung 
der Minerallösung und durch Bildung mächtiger Häutchen auf ihrer 
Oberfläche äußerte. 

5. Durch einen festen elektiven Nährboden mit Toluol aus Böden ver- 
schiedener Erdöldistrikte gelang es, eine Reihe von Bakterien, die diesen 
Kohlenwasserstoff als einzige C-Quelle gut benutzten, zu gewinnen undin 
Reinkulturen zu ziehen. Von diesen wurden vier Bakterienarten, die von 
uns als B.toluolicuma, b, c und d bezeichnet wurden, genauer untersucht. 

6. Alle in Reinkulturen isolierten Arten der Toluolbakterien ent- 
wickelten sich gut auch auf den üblichen Nährböden (Bouillon, Fleisch- 
peptonagar mit und ohne Glukose, Fleischpeptongelatine und anderen). 

7. Als N-Quelle konnten die beschriebenen Bakterien sowohl Nitrate, 
als auch Ammoniumsalze benutzen, entwickelten sich aber auf Kosten der 
letzteren N-Form bedeutend besser. 

8. Außer Toluol konnten alle Toluolbakterien Äthylbenzol fast eben- 
sogut und m- und o-Xylol wenigstens sehr schwach oxydieren. 
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9. B. toluolicum c erwies sich außerdem als fähig, Benzol und p-Xylol 
auszunutzen, sowie Cvmol, Pseudocumol und p-Cymol in sehrschwachem 
Maße zu oxydieren, wozu die übrigen drei Bakterienarten unfähig waren. 

10. Von den anderen zyklischen Kohlenwasserstoffen nutzten B. to- 
luolicum a und b Diphenyl, B. toluolicum c aber Phenanthren und Stilben 
gut aus. Diphenylmethan, Dibenzyl, Naphthalin und Anthracen konnten 
in keinem Falle als C-Quelle dienen. 

Aus dem Verhalten der Toluolbakterien zu den verschiedenen Kohlen- 
wasserstoffen ergibt sich: 

11. Benzol wird schwerer als Toluol oxydiert. Die Einführung einer 
Methylgruppe in den Benzolkern erleichtert seine Oxydierung bedeutend. 

12. Eine weitere Vermehrung der Zahl der Methylgruppen im Benzol- 
kern macht ihn für ,,Toluolbakterien“ bedeutend weniger zugänglich 
oder sogar völlig unzugänglich. Dieser negative EinfluB der Anhäufung 
der Methylgruppen hängt mit ihrer Stellung fast gar nicht zusammen. 

13. Eine geringe Verlängerung einer einzigen Seitenkette beeinflußt 
die Mögliehkelt der Oxydation dieser Verbindung durch Bakterien nicht 
merklich. Eine weitere Verlängerung aber hat dieselben Folgen wie die 
Anhäufung der Methylgruppen. 

14. Es ist anzunehmen, daß die Fähigkeit des B. toluolicum c, Cumol, 
p-Cymol sowie die Xylole und Pseudocumol langsam anzugreifen, mit 
seiner Fähigkeit, lange offene Ketten (Paraffin) zu oxydieren, zusammen- 
hängt. + 

15. Die verhältnismäßig gute Ausnutzung des Phenanthrens und Stil- 
bens durch B. toluolicum c ist zweifellos durch das Vorhandensein einer 
doppelten Bindung in der C-Kette zwischen zwei Benzolkernen bedingt. 
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WEITERE BEITRAGE ZUR KRITIK UND ZUM AUSBAU 
PHYTOSEROLOGISCHER METHODIK. 
Von 
Otto Moritz 
(Kiel). 
Mit 31 Textabbildungen. 
(Hingegangen am 4. Februar 1929.) 


I. Problematik und Methodik. 

Wenn im folgenden versucht wird, einen Beitrag zur Kritik und zum 
Ausbau der phytoserologischen Methodik zu liefern, so kann gefordert 
werden, daB die Serodiagnostik den übrigen Methoden der Verwandt- 
schaftsforschung gegeniibergestellt wird. Aus solcher Gegeniiberstellung 
kann vielleicht die Rechtfertigung der serodiagnostischen Forschungs- 
bestrebung erbracht werden, ohne daß auf ihre bisherigen Ergebnisse 
Riicksicht zu nehmen ware, ein Ziel, das bei der auBerordentlich geteil- 
ten Meinung iiber den Wert der Serologie als Methode der Systematik 
ohne weiteres als erstrebenswert gelten muß. 

Für die angedeutete Entscheidung könnten sich wesentliche Gründe 
aus der Betraehtung der Methode oder ihres Objektes ergeben. Also 
wird die serologische Technik und ihre Theorie der Technik anderer 
systematischer Methoden gegenüberzustellen sein. Andererseits ist der 
Wert der Merkmalsklasse, welche die Serologie zu erkennen gestattet, 
mit den übrigen Merkmalsklassen der phylogenetischen Systematik, von 
der hier allein zu handeln ist, und einer Merkmalsklasse von idealer Voll- 
kommenheit zu vergleichen. Von dieser wird zu fordern sein, daß ihre 
Merkmale Eigenschaften von zentraler Bedeutung für das Lebens- 
geschehen sind. Demgemäß werden ihre Merkmale von allgemeinster 
Verbreitung im Organismenreich sein. Endlich werden ihre Merkmale 
von solcher Mannigfaltigkeit sein müssen, daß die gleiche Merkmals- 
zusammenstellung, ja das gleiche Merkmal, mit möglichst geringer Wahr- 
scheinlichkeit an zwei verschiedenen Stellen des Systems sich wiederholt, 
Konvergenz also im höchsten Grade ausgeschlossen ist. Die Forderung, 
die Merkmale ihrer Qualität und Quantität nach möglichst vollkommen 
erfassen zu können, fällt unter den anderen Betrachtungsgegenstand, die 
Vollkommenheit und Eindeutigkeit der Technik. 

Den Methoden der einfach beschreibenden makroskopischen und 
mikroskopischen Morphologie, unter welche die Paläontologie und 
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Pflanzengeographie ohne weiteres als besondere Richtungen fallen, sollen 
bei dieser Betrachtung die Zytologie und die experimentelle Morphologie 
gegenübergestellt werden. Während für jene beiden die Frage nach der 
Entsprechung gegenüber dem Ideal der zentralen Bedeutung ihrer Merk- 
male im Lebensgeschehen ohne weiteres zu verneinen ist, gilt das von 
den beiden anderen Richtungen nicht. Jene beschreiben und klassifi- 
zieren Formen, welche als Produkte der Zentrale des artbestimmten 
Lebens, des Idioplasmas, und der Außenwelt zu betrachten sind. Die 
experimentelle Morphologie zeigt dagegen die Form in ihrer Bedingtheit 
durch die Umwelt, eliminiert gewissermaßen diese aus der Rechnung 
und lehrt das Idioplasma in seiner Reaktionsnorm kennen. Somit fällt 
eine völlige experimentell-morphologische Betrachtung einer Art zu- 
sammen mit ihrer restlosen genetischen Analyse. Die Zytologie dagegen 
erfaßt die morphologische Grundlage des genetischen Geschehens, welche 
wir im Kern zu sehen gewohnt sind, allerdings innerhalb der Grenzen der 
technischen Möglichkeit, die in diesem Falle mit der Grenze des Auf- 
lösungsvermögens unserer Mikroskope gegeben und erreicht sind. 

Gemäß der hinsichtlich ihres biologischen Wertes geringen Bedeutung 
der zuerst genannten Merkmalsklassen, haben ihre Merkmale geringe 
Reichweite, womit gesagt sein soll, daß sie nur für verhältnismäßig 
kleine systematische Bezirke vergleichbar sind. Ihnen gleichzusetzen 
ist hier die phytochemische Merkmalsklasse, wofern wir von der Eiweiß- 
chemie absehen, die eine besondere Behandlung erfahren muß, wie unten 
gezeigt wird. Da auch in die Ergebnisse der experimentellen Morphologie 
der Merkmalsbegriff der rein beschreibenden mit eingeht, muß für sie 
das gleiche gelten. Demgegenüber nähert sich in dieser Hinsicht die 
Zell- und Kernbeschaffenheit einem ideal vollkommenen Merkmal sehr. 
Nur an den Bakterien und den Blaualgen gelingt es nicht, einen Kern 
nachzuweisen und zu beschreiben. 

Vom Standpunkte der Konvergenzmöglichkeit aus betrachtet, stellt 
dagegen wohl die experimentelle Morphologie das Ideal an Einmaligkeit 
der Kombinationen dar, während das Hauptmerkmal der Zytologie, die 
Chromosomenzahl, deren Wert für die Behandlung phylogenetischer 
Probleme TiscHLER (8) nachwies, seiner Natur nach hochkonvergent 
sein muß. Über die Konvergenzmöglichkeiten in der beschreibenden 
Morphologie dagegen dürfte kaum eine Meinungsverschiedenheit be- 
stehen können. 

Demgegenüber enthält die Merkmalsklasse der Eiweißchemie, welche 

n Gegenstand der serodiagnostischen Methode bildet, Merkmale von 
zentraler Bedeutung für das Lebensgeschehen, wie daraus folgt, daß 
wir — noch — kein Eiweiß, das nicht biologischer Herkunft wäre, kein 
Leben ohne Eiweißkörper kennen. In der Frage der Konvergenz ist zu 
sagen, daß die Kompliziertheit und Größe der Eiweißmoleküle die Wie- 
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derkehr des gleichen Merkmals oder der gleichen Merkmalszusammen- 
stellung wenig wahrscheinlich macht. Auf jeden Fall ist sie aber möglich, 
worauf vielleicht mehr Gewicht zu legen sein wird als Mzz es tut, obgleich er 
darauf hinweist, daß diese Frage nur experimentell und induktiv zu 
entscheiden sein wird (10). Erweist sich also das Eiweiß als systematische 
Merkmalsklasse allen andern überlegen dadurch, daß es den Forderungen 
der Reichweite, der Bedeutung der Merkmale, der Unwahrscheinlich- 
keit der Konvergenz gleich hochgradig genügt, so müssen wir in der 
Frage der Unkompliziertheit, Eindeutigkeit und Klarheit der Methoden- 
theorie seine unbedingte Unterlegenheit gegenüber allen anderen Me- 
thoden zugeben. Betrachten wir den serologischen Grundversuch : Wir 
injizieren einem Tiere Eiweißkörper einer Pflanze, ohne über die Struk- 
tur dieser Körper auch nur im entferntesten die Klarheit zu haben, welche 
uns die Chemie in anderen Fällen vermittelt, ohne zu wissen, ob wir alle 
Eiweißkörper der Pflanze injizieren, und in welchem Verhältnis sie zu- 
einander stehen. Wir stellen nach einiger Zeit eine veränderte Reaktions- 
fähigkeit des Versuchstieres fest, von der wir auf Grund vieler Erfah- 
rungen sagen, daß sie relativ zum Antigen der Vorbehandlung spezifisch 
sei. Aber über den Ort und den Vorgang der Entstehung der spezifischen 
Reaktionskörper sind wir im unklaren. Überihre Natur, wie über die Natur 
der Reaktion, die zwischen dem Antikörper und dem Antigen statthat, 
vermögen wir wenig mehr als Hypothesen zu äußern. So besteht der Satz 
Mzz’ zu Recht, daß die Serodiagnostik noch blutige Empirie sei (11). 

Aufgabe der Pionier- und Erobererzeit der Phytoserologie war es, die 
grundsätzliche Gültigkeit des serologischen Grundversuchs für botanische 
Objekte zu erhärten. Das Ergebnis der Arbeiten dieser Zeit war der Kö- 
nigsberger Stammbaum, war die Überzeugung, daß die Organismen über 
eine Pluralität von Antigenen verfügen, deren Abbild gewissermaßen die 
Immunität oder Sensibilität des Versuchstieres darstellt, ein Abbild, 
das durch die Reaktion sichtbar gemacht werden kann. Aufgabe der 
jetzigen Periode botanischer Verwandtschaftsforschung mit serolo- 
gischen Methoden ist es, sich in möglichst hohem Maße der Störungs- 
möglichkeiten der Reaktionen bewußt zu sein und die Einschränkungen 
zu erkennen, welche die Gültigkeit der Anwendung solcher Reaktionen 
auf phylogenetische Probleme dadurch vielleicht erfährt, und die mög- 
lichen Vorkehrungen zum Ausschluß der Störungen zu erwägen und zu 
treffen. Die wesentlichsten Fragestellungen der Theorie von der Gültig- 
keitsbeschränkung des serolögischen Grundversuchs im Bereich der Ver- 
wandtschaftsforschung dürften die folgenden sein. 

1. Es wird von Bedeutung sein festzustellen, ob nur Eiweißkörper an 
den serologischen Reaktionen teilnehmen, und ob dabei irgendwelchen 
Eiweißkörpern besonderer systematischer Wert zukommt, sowie, ob 
der systematische Wert der serologischen Aktivität parallel geht. 
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2. Die Einschränkungen der Spezifität der Reaktionen, selbst bei 
‘ bloBer Beteiligung der Eiweißkörper, sind zu betrachten. 

3. Es wird zu untersuchen sein, inwieweit die Immunität des Tieres 
ein getreues Abbild eines vielfach zusammengesetzten Antigens ist, und 
inwieweit ferner die Reaktion die Sensibilität bildgetreu wiedergibt. Den 
hier angedeuteten methoden-theoretischen Fragen und ihren Auswir- 
kungen auf die Bewertung der Serodiagnostik als phylogenetisch syste- 
matischer Methode soll die vorliegende Arbeit gewidmet sein, ohne daß 
auf die Erzielung ausreichender und endgültiger systematischer Ergeb- 
nisse Wert gelegt würde. 

Die Methoden, die zur Behandlung der Probleme herangezogen 
wurden, sind die Präzipitation in Form des Flockungsversuchs und des 
Ringversuchs sowie die Anaphylaxie in Form des Zuckungsversuchs am 
isolierten Uterusmuskel des jungfräulichen Meerschweinchens. 

Der Flockungsversuch ist von GOHLKE, Mrz und ZIEGENSPECK ein- 
gehend beschrieben worden: Konstante Mengen des Immunserums wer- 
den mit der zehnfachen Menge fallender Konzentrationen des zu unter- 
suchenden eiweißhaltigen Extrakts versetzt und gemischt. Zur Anwen- 
dung kommen 0,1 ccm Immunserum und 1,0 ccm Antigenverdünnung. 
Die Reaktion wird als positiv angesehen, wenn nach 12stiindigem Auf- 
enthalt des Ansatzes bei einer Temperatur von 37° C sich ein flockiger 
Bodensatz gebildet hat, der sich durch Schütteln schlierenartig auf- 
wirbeln läßt. Ferner ist zur positiven Bewertung nötig, daß gewisse 
Kontrollansätze, nämlich die Antigenlösung für sich, die Antigenlösung 
mit Normalserum und das Immunserum mit dem Lösungsmittel des 
Antigens klar geblieben sind. 

Den Ringversuch wendeten Gite und SCHÜRHOFF und ihre Schüler 
sowie HANNIG und SLATMANN an (Literatur siehe bei Morrrz, |. c. 9). 
Statt die Eiweißlösung mit dem Immunserum zu mischen, überschichtet 
man sie und sieht die Reaktion als eingetreten an, wenn sich an der 
Berührungsfläche beider Flüssigkeiten eine ringförmig erscheinende 
Trübung zeigt. Man läßt die Reaktion bei Zimmertemperatur vor sich 
gehen und liest nach 30 Minuten ab. Auch hier haben die entsprechen- 
den Kontrollen stattzufinden, wenn eine Reaktion als gültig gewertet 
werden soll, insbesondere wird auf die Normalserumkontrolle von den 
Forschern in Berlin und Münster großer Wert gelegt. In der voran- 
gegangenen Arbeit (l.c. 9) wurde gezeigt, daß ein Teil der Königs- 
berger Ergebnisse durch die offensichtliche Nichterfüllung der Kon- 
trollforderungen Einschränkungen hinsichtlich ihrer Gültigkeit erfährt. 
An einigen Beispielen wurde der Umfang dieser Einschränkung ge- 
zeigt. Die in jener Arbeit angekündigte Erweiterung dieser Unter- 
suchung kann inzwischen als überholt gelten, da von den Königsberger 
Forschern jetzt anscheinend Nachuntersuchungen der früheren Arbeiten 
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unternommen werden (2), für welche die Kontrollbedingungen gemäß 
den Forderungen ZIEGENSPECKs (12), welche sich mit denen Gre und 
ScHÜRHOFFS (13) decken, als erfüllt anzusehen sind. Wohl aber dürfte 
hier der gegebene Augenblick sein, um theoretischen Betrachtungen aus 
der Kritik der Phytoserologie über die einschneidenden Unterschiede 
zwischen der Ringreaktion bei Zimmertemperatur und der Flockungs- 
reaktion bei 37° C die nötigen experimentellen Unterlagen zu geben. 
Es wurde abgeleitet, daß die Unterschiede in den Konzentrations-, Zeit- 
und Temperaturbedingungen der beiden Reaktionsformen von der 
Flockungsreaktion eine 12mal so hohe Empfindlichkeit erwarten ließen 
als von der Ringreaktion, wenn die Gesetze der chemischen Reaktions- 
kinetik angewandt wurden und für die Reaktionsgeschwindigkeit der 
Präzipitation ein Temperaturkoeffizient von 2,5 für je 10° Steigerung an- 
genommen wurde. Bei der in der Phytoserologie üblichen Staffelung der 
Antigen-Konzentration mit dem Koeffizienten 2 würde das bedeuten, 
daß ein Ansatz, der Ringreaktion bei 1: 100 zeigt, Flockung nach Mzz 
bei 1:800 zeigen müßte. Tabelle 1 bestätigt die Ableitung im wesentlichen 


Tab:iie 1. Über Titerwerte von Seren im Flockungsversuch bei 37° und 
12stiindiger Dauer und im Ringversuch (17°; 30 Minuten). 














a) gegen A-Antigene | b) gegen B-Antigene 
Serum Versuchsart 
Ringversuch Flockung Ringversuch Flockung 
Anticucurbita A 1 : 800 1 : 3200 1 : 800 1 : 12800 
5 eS. 23 1 : 400 1 : 3200 1 : 400 1 : 3200 
“ 3: . 1% 1: 800 1: 3200 1: 12800! 1: 1600! 
er B 1: 3200 1: 25600 1: 51200! 1: 12800! 
à Grise 1 : 400 1 : 1600 1 : 800 1 : 1600 
Antidipsacus A... . 1: 800 1 : 6400 1: 800 1 : 3200 
nal ou 1:400 1: 3200 1: 800 1: 6400 
u Dur... 1: 1600 1: 6400 1: 800 1: 3200 
is RL 7. 1 : 800 1: 1600 1 : 800 1 : 3200 
Normalserumtrübung! . 1: 200 1: 1600 1: 400 
Antiovalbuminserum . 1: 1000 1: 7000 











für die Normalserumreaktion eines Helianthusantigens und Titerstel- 
lungen von Ovalbumin, Cucurbita- und Dipsacus-Seren. Die Abweichun- 
gen von dem zu erwartenden Diskrepanzwerte diirften sich aus der Zu- 
grundelegung von Konzentrationsgraden als Kriterium der Reaktions- 
stärke erklaren. Denn die angenommene direkte Proportionalität von 
Konzentration und Reaktionsgeschwindigkeit trifft bei den hier in Rede 
stehenden Kolloidreaktionen nur für gewisse Bereiche zu, im übrigen 
zeigen sie das Zonenphänomen. AuBerdem sei hier zur Erklärung der 


1 Eines Helianthus-Antigens. 
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Abweichungen von dem erwarteten Unterschied nachdriicklich auf die 
auch von Mrz zugegebene (11) sehr große Schwierigkeit und damit Un- 
genauigkeit der Grenzablesung hingewiesen. In dieser Beziehung ist die 
Ringreaktion der Flockungsreaktion entschieden iiberlegen. Eine Stiitze 
für die hier vertretene Anschauung bedeuten die Angaben Boypsns (16), 
wonach der Titer der Ringreaktion mit der gewährten Reaktionszeit 
steigt, sowie die dem Verfasser inzwischen bekannt gewordene Arbeit 
v. Horns (17), nach welcher der Temperaturkoeffizient der Präzipitation 
2,3 für 10° Steigerung beträgt. 

So steht man, vor die Wahl zwischen den beiden Präzipitations- 
reaktionen gestellt, vor einem Dilemma, indem sie die Wahl zwischen 
einer empfindlicheren, aber wesentlich schwerer ablesbaren und einer 
unempfindlicheren, aber sicherer, schneller und bequemer ablesbaren 
Reaktion bedeutet. Es sei bemerkt, daß die Schwierigkeit, welche in 
Berlin und Münster zum Übergang zur Ringreaktion führte, die ständige 
Trübung der Extraktkontrollen, bei den hier mitgeteilten Untersuchun- 
gen nicht bemerkt wurde. Die Antigenextrakte hielten sich 24 Stunden 
im Brutschranke klar. Es wird kaum einem Zweifel unterliegen können, 
daß man bei der Wahl sich für die empfindlichere aber unbequeme Me- 
thode zu entscheiden hätte, eine Notwendigkeit, auf die auch Hannic 
und SLATMANN (18) hinweisen. Es bestehen aber außer der Möglichkeit, 
eine einfache Wiederholung der Mezschen Versuche anzustellen, noch 
andere Möglichkeiten, die Phytoserologie und ihre Ergebnisse experi- 
mental-kritisch zu betrachten. Man wird nämlich — und dem Verfasser 
schien das aussichtsreicher — andere Reaktionen zur Verwandtschafts- 
forschung heranziehen können, welche vermöge ihrer Empfindlichkeit 
eine Nachprüfung der Grundvoraussetzungen der Phytoserologie ge- 
statten, und von denen aus eine Bestätigung irgendwelcher Ergebnisse 
infolge der grundsätzlichen Unterschiede der Versuchsanstellung beson- 
deren Wert gehabt hätte, einen Wert, welcher einer Bestätigung durch 
eine andere Reaktionsform der Präzipitation, sei es die Ringreaktion, sei 
es die in Königsberg angewandte Konglutination, die lediglich eine Varia- 
tion des Präzipitationsversuchs darstellt, nicht zukommt. 

Eine solche Reaktion mußte möglichst empfindlich sein. Denn wenn 
die Grundvoraussetzung aller serodiagnostischen Verwandtschafts- 
forschungen richtig war, daß Verwandtschaft, genetische Verbundenheit, 
sich in mit serologischen Methoden faßbarer Eiweißgemeinschaft äußerte, 
dann mußte, je größer die absolute Empfindlichkeit der Reaktion war, 
ein um so weiterer Verwandtschaftskreis mit ihr zu erfassen sein. Die 
Eigenschaft wesentlich höherer Empfindlichkeit wird von WELLs (I. c. 
19, S.158) der Anaphylaxie und der Komplementbindungsmethode 
nachgesagt. Von beiden wurde zunächst die Anaphylaxie gewählt, da 
sie in einer Form anwendbar erschien, welche durch die dauerhafte 
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Registrierung des Reaktionseffekts und jederzeitige Reproduzierbarkeit 
der Aufzeichnung einen außerordentlichen Vorteil vor allen anderen 
stark unter der Subjektivität der Wahrnehmbarkeit des Reaktions- 
erfolges leidenden Reaktionen hatte. Es ist hier an den von ScHuLz 
und DAL, insbesondere von letzterem, exakt ausgearbeitetem Zuckungs- 
versuch am isolierten Uterus des sensiblen, jungfräulichen Meerschwein- 
chens gedacht. Wenn DALE schreibt (20): „I have some hope also, that 
the very simple method, which I describe, may be found useful by others 
for certain kinds of investigations, as giving a very clear and objective 
index of sensitisation in the guineapig“, so glaube ich, daß dieser Wunsch 
erfüllt wird, wenn der Datxsche Versuch mit dieser Arbeit in die Phyto- 
serologie eingeführt wird. 

Meerschweinchen zeigen nach Injektion eines Antigens nach etwa 
2—3 Wochen eine spezifische Überempfindlichkeit gegen dieses. Bei 
einer Wiederholung der Injektion verenden nämlich die Tiere unter den 
Symptomen einer heftigen Kontraktion aller giatien Muskulatur, deren 
Folge Harn- und Kotabgang, vor allen Dingen aber Erstickung infolge 
einer Kontraktion der Bronchien ist. Diese Zusammenziehung zeigen 
die Muskeln des Darms oder des Uterus auch nach der Isolation und 
Überführung in eine physiologische Salzlösung von Körpertemperatur. 
Von den vielen Agenzien, welche eine ähnliche Kontraktion der Muskel- 
fasern hervorzurufen vermögen, unterscheidet sich das spezifische An- 
tigen dadurch, daß es nur einmal, allenfalls zweimal oder gar dreimal die 
Reaktion am gleichen Muskel hervorruft. Danach ist das immune oder 
sensible System abgesättigt, es sind keine Antikörper mehr vorhanden, 
deren Reaktion mit dem Antigen eine Zuckung bewirken könnte. Denn 
wir müssen annehmen, daß sich das anaphylaktische Tier von den Präzi- 
pitintieren nur durch die Antikörperverteilung unterscheidet. Während 
in diesem die Antikörper im Blute kreisen, sind sie in jenem in Gewebs- 
elementen sessil geworden, wie die Möglichkeit der passiven Übertragung 
von Anaphylaxie durch Injektion präzipitierender Kaninchensera in 
normale Meerschweinchen, ja der passiven Anaphylaktisierung isolierter 
Muskeln durch Perfusion mit präzipitierenden Seren bewiesen hat (Daz, 
l.c. 20; DörR-HALLAUER |. c. 21). 

Demgemäß wurde bei der Verwendung der Anaphylaxie als phytose- 
rologischer Reaktion verfahren wie folgt : Jungfräuliche Meerschweinchen 
im Gewichte von 150—220 g erhielten eine intraperitoneale Injektion 
des Pflanzenauszugs. Nach der Inkubationszeit, im allgemeinen 3 Wo- 
chen, wurden sie durch einen Schlag auf den Kopf getötet, entblutet und 
sofort seziert. Die Bauchhöhle wurde eröffnet, die Uterushörner heraus- 
prapariert und sofort in die nunmehr zu beschreibende, in Abb. 1 pho- 
tographisch, in Abb. 2 schematisch wiedergegebene Zuckungsapparatur 
überführt, die in einigen Punkten von der durch DALE angegebenen ab- 

Planta Bd. 7. 51 
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weicht. Aus einer auf einem erhöhten Brett aufgestellten Vorratsflasche 
A floß die verwendete physiologische Salzlösung nach Thyrode durch 








Abb. 1. Photographie der Apparatur. 
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Abb. 2. Schematische Übersicht der Apparatur (Erklärung im Text). 


eine Glasspirale B, welche in einem heizbaren Paraffinbad C aufgehängt 
war. Sie passierte dann das als Blasenfalle dienende T-Stück D, ein 
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mittels T-Stück in die Leitung eingeführtes Thermometer E, gelangte 
an dem Ausfluß F vorbei in das Muskelgefäß G, aus dem sie durch den 
Ablauf H austreten konnte. Das Muskelgefäß befand sich in einem 
Paraffinbad J von 38° C. Es war mit einem Thermometer K, einem 
Glashaken M zum Befestigen der Muskulatur und einem Zuführungs- 
rohr für Sauerstoff N, der einer Bombe L entnommen wurde, versehen, 
und hatte ein Volumen von ungefähr 100 cem. Die Muskulatur wurde 
mit Silberhäkchen einerseits an der Glasröhre, andererseits an einem 
Seidenfaden aufgehängt, der zu einem Strohhalm O als Zeigerhebel 
führte. Die Bewegungen, welche das mit einer Papierfahne versehene 





+ 
I 
Abb. 3. Kurvenbild einer Antiovalbuminsensibilität. Inkubationszeit er Injiziert 1 mg 
Ovalbumin. Reaktionen: 1. Zugabe von 1 mg Ovalbumin. 2. mg Pilokarpin. 


freie Ende des Halms unter dem Einfluß der Zuckungen des Muskels 
ausführte, wurden auf die rotierende Trommel eines Kymographions 
übertragen. Das Ergebnis einer Reaktion stellt Abb. 3 dar. Zunächst 
befindet sich der Muskel des mit Ovalbumin injizierten Tieres in Ruhe. 
Bei +; wird 1,0 ccm einer 0,1 %igen Lösung von Ovalbumin in Thyrode- 
flüssigkeit zugefügt. Es erfolgt eine heftige Kontraktion von beträcht- 
licher Dauer. Das Abklingen des Effekts ist nicht mitgezeichnet. Der 
Muskel befindet sich wieder in Ruhezustand. Bei +7; wird erneut An- 
tigen zugegeben, das keine Reaktion mehr auslöst: Das immune System 
ist abgesättigt; nicht etwa ist es die Ermüdung, welche den Muskel 
reaktionsunfähig macht, wie die kräftige Kontraktion unter dem Ein- 
fluß des Muskelgiftes Pilocarpin zeigt. 


II. Über Gültigkeitsbeschränkungen des serologischen 
Grundversuchs. 

Wenn oben gesagt wurde, daß das Eiweiß infolge der Mannigfaltig- 
keit seiner Zusammensetzung hinsichtlich der Unwahrscheinlichkeit der 
Konvergenz sich einem ideal vollkommenen phylogenetisch-systema- 
tischen Merkmal nähere, so ist die dem folgenden Abschnitt zugrunde 
liegende Frage begreiflich, ob die zur Erkennung der Eiweißgemeinschaft 
oder -differenz dienende Reaktion einen vollen Ausdruck der Spezifi- 
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tät des Eiweißes ermöglicht, sowie ob sie nur Ausdruck von Eiweißreak- 
tionen ist. Ehe aber dazu übergegangen wird, eigene Experimente mit 
dem Ziel, zu erkennen, inwieweit Störungen durch technische Vor- 
kehrungen vermieden werden können, und inwieweit die verschiedenen 
Reaktionen gegen Störungen empfindlich sind, zu besprechen, ist es 
nötig, die allgemeinen Grundlagen der Störungsmöglichkeiten zu be- 
trachten. Auf die vollständige Anführung der hier in Frage kommenden 
Originalliteratur kann um so mehr verzichtet werden, als ausgezeichnete 
Sammelarbeiten über die in Rede stehenden Gebiete vorhanden sind, die 
Arbeiten von WELLs (19), von Sacus (22), von Pick und SILBERSTEIN (23), 
sowie für die speziellen Verhältnisse bei der Präzipitation von PUTTER 
(24), bei der Anaphylaxie von SELIGMANN und von GUTFELD (25). 

Verändert man ein Protein beliebiger biologischer Herkunft durch 
Einführung von Nitro-, Jod-, Diazo-Gruppen in die aromatischen An- 
teile seines Moleküls oder von Acetyl-, Methyl-, Chlor-Radikalen in die 
salzbildenden Gruppen, so kann das Protein seine antigenen Fähigkeiten 
behalten, also in vivo Antikörperbildung anregen und mit diesen Anti- 
körpern in vitro reagieren. So gebildete Antikörper reagieren aber nicht 
nur mit dem homologen Antigen, sondern mit Nitro-, oder Diazo- oder 
Acetyl-Proteinen jeder beliebigen biologischen Herkunft. Es ist also 
nicht das gesamte Molekül, sondern eine einzelne Gruppe des Moleküls 
für die Spezifität verantwortlich geworden. Ferner gelingt es, Anti- 
körper etwa gegen diazotiertes p-Toluidinsulfonsäureprotein sowohl mit 
dem homologen Antigen wie auch mit Diazo-o-Aminobenzolsulfonsäure- 
protein oder p-Chlor-o-Aminobenzolsulfonsäureprotein reagieren zu lassen, 
wobei die ausgesprochenste Reaktion mit dem homologen Antigen ein- 
tritt. Die prinzipielle Bedeutung dieser methodentheoretischen Tat- 
sachen für die Beurteilung der Konvergenzmöglichkeit — nicht mehr 
der Proteine —, sondern der sie nachweisenden serodiagnostischen Reak- 
tionen liegt auf der Hand. Inwieweit aber solche Verhältnisse in der 
Natur verwirklicht sind, kann nur experimentell erkannt werden, wie 
auch die Frage, inwieweit die Reaktionen solche Konvergenzen, solche, 
nicht auf partieller Eiweißidentität, sondern auf chemischer Eiweiß- 
verwandtschaft beruhende, serodiagnostisch erkannte biologische Ver- 
wandtschaft auszuschalten oder in ihrem Wesen zu erkennen gestatten, 
ein experimentelles Problem ist. 

Das Problem wird es in dem Schlußabschnitt über die mögliche fernere 
Entwicklung der Serodiagnostik noch einmal aufgegriffen werden. 

Jedenfalls will es scheinen, als ob die meisten, allen botanisch-syste- 
matischen Verwandtschaftsvorstellungen widersprechenden Ergebnisse 
mit fernstehenden Formenkreisen nicht durch solche Verhältnisse be- 
dingt seien, sondern daß hier die Spezifität der Reaktion durch Mit- 
beteiligung nicht eiweißähnlicher Körper eine Einbuße erfährt. Solche 
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Reaktionen sind von allen Phytoserologen bisher beobachtet worden. 
GILG und SCHÜRHOFF und ihre Schüler (siehe unter 9 sowie unter 4—6), 
sowie HANNIG und SLATMANN (7, 18) kommen auf Grund solcher Reak- 
tionen zur Ablehnung der Serodiagnostik als systematischer Methode. 
Insbesondere die Arbeit SLATMANNS (7) gewährt eine klare Übersicht 
über solche ,,heterologen‘‘ Reaktionen. Und auch Mez und seine Schüler 
müssen solche Reaktiouen kennen, obgleich MEz (11) erklärt, der Königs- 
berger Stammbaum stehe oder falle mit der Frage der Konvergenz der 
Reaktionen, obgleich ZIRGENSPECK (12) diejenige Kontrolle, welche 
Seren mit typisch heterologen Reaktionen ausschaltet, nicht als solche, 
sondern als ,,Alexinkontrolle“‘ bezeichnet. Dieser Benennung liegt die 
durch niemanden bestätigte, wohl aber von EısLer (26) und von ScHwE!- 
ZER (27) wie auch in dieser Arbeit (siehe den Abschnitt über individuelle 
Unterschiede in der Reaktionsfähigkeit der Tiere) in Zweifel gezogene 
Anschauung der Königsberger Forscher von der Antikörperentstehung 
in vitro zugrunde. Die Aufgabe dieses Abschnittes soll es nun sein, 
klarzulegen, inwieweit solche Reaktionen auf der Beteiligung nicht ei- 
weißartiger Körper beruhen könnten, welche Vorkehrungen gegen die 
hieraus zu erwartenden Störungen zu treffen sind und getroffen wurden, 
sowie in welchem Grade die drei hier behandelten Immunitätsreaktionen 
gegen die Störungen empfindlich sind. Die immunologische Literatur — 
verwiesen sei auch hier insbesondere auf WELLS, PUTTER, Sacus (1. c. 19, 
22, 24) — bietet eine Fülle von Beispielen für Beteiligung nicht eiweiß- 
artiger Moleküle an Immunitätsreaktionen. Stellte man eine Verbin- 
dung von Protein mit Metarsanilsäure her, so wird diese in der Lage sein, 
spezifische Antikörperbildung im Tier hervorzurufen. Diese Antikörper 
reagieren jedoch nicht nur mit dem kompletten homologen Antigen, 
sondern sie verbinden sich mit der Metarsanilsäure allein. Dieser kommt 
also nur halbe Antigenfunktion zu, wenn wir ein Antigen als einen 
Körper ansehen, welcher die Fähigkeit hat, in vivo Antikörperbildung zu 
veranlassen, in vitro mit den Antikörpern in Reaktion zu treten. LAND- 
STEINER (zit. nach WELLS) hat solche Antigene Haptene genannt, SACHS 
unterscheidet zwischen Haptenen, die in der Lage sind, in vitro sinn- 
fällig mit den Antikörpern zu reagieren, und Halbhaptenen, die zwar 
reagieren, ohne daß jedoch ihre Reaktion direkt wahrnehmbar würde. 
Die erwähnte Metarsanilsäurereaktion, welche als Reaktion eines Halb- 
haptens anzusehen ist, bietet naturgemäß an sich kein Interesse für die 
biologisch-systematische Serologie. Wohl kommt ihr eine hohe Bedeu- 
tung zu, wenn es gelingt, Fälle aufzuzeigen, in denen biologisch wichtige 
Verbindungen Haptenfunktion versehen. Solche Körper scheinen die 
Lipoide darzustellen. Können aber sie, denen eine wesentlich geringere 
Mannigfaltigkeit zukommt, die also in viel höherem Maße konvergent 
an den verschiedensten Stellen des biologischen Systems vorkommen 
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künnen, und vorkommen, als die Proteine, sich an den Reaktionen be- 
teiligen, so würden Reaktionen wie sie Hannic und SLATMANN (1. c. 7, 18) 
und Ge und ScHÜRHOFF und ihre Schüler mitteilen, wie sie auch den 
Königsberger Forschern in gewissem, scheinbar aber geringerem Grade 
vorgelegen haben, eine einleuchtende Erklärung finden. In der Tat fehlt 
es nicht an Angaben über Haptencharakter von Fetten, Phosphatiden, 
und Sterinen. Das Forssmannsche Antigen, das in den Organen ver- 
schiedener Tiere vorhanden ist und, in Kaninchen injiziert, dort die Bil- 
dung von Hämolysinen gegen Hammelblutkörperchen hervorruft, be- 
steht nach LANDSTEINER und Sımus (28) aus einem lipoiden, die hetero- 
genetische Reaktion bedingenden und einem nicht lipoiden Anteil. 
LANDSTEINER gelang es ferner durch Immunisierung von Kaninchen mit 
Gemischen aus alkohol löslichem Forssmannschen Hapten und Schweine- 
serum Antikörperbildung gegen das Hapten zu erzielen und diesem so- 
mit durch Kombination mit einem Vollantigen (Schweineserum) selber 
Vollantigencharakter zu verleihen. Diese Versuche haben durch Lanp- 
STEINER selbst sowie insbesondere durch Sacus, KrLorsTock, WEIL, 
WITEBSKI eine außerordentliche experimentelle Erweiterung und durch 
Sacus in seiner Schleppertheorie eine neuartige theoretische Ausdeutung 
erfahren. Danach gelingt es nicht nur, durch Kombinationsimmuni- 
sierung, bei der übrigens anscheinend jedes Eiweiß mehr oder weniger 
zur Komplettierung der antigenen Eigenschaften dienen kann, das 
Forssmannsche heterogenetische Antigen zu komplettieren, sondern 
auch echte Lipoide von bekannter Struktur wie Cholesterin oder Leei- 
thin sowie alkoholische Organextrakte mit Haptencharakter, ja, Halb- 
haptene wie Diazometanilsäure zu Vollantigenen zu ergänzen. Und zwar 
ist dabei nicht einmal echte chemische Koppelung an das komplettierende 
Eiweiß nötig, sondern es genügt schon einfache Mischung mit diesem. 
Ja, durch Mischung von Halbhaptenen mit dem Normalserum des zu 
injizierenden Tieres, die sogar in vivo, allerdings nicht durch intravenöse 
Behandlung erfolgen kann, ist Komplettierung möglich, wie die Unter- 
suchungen von KLoPSTock und SELTER erweisen (29). 

Die Theorie, durch welche Sacus die hier gedrängt dargestellten Tat- 
sachen erklärt, und die als wohl gestützt und anerkannt gelten kann, 
nimmt an, daß den Lipoiden an und für sich vollantigene Natur zukommt, 
wie durch Entstehung getrennt feststellbarer Partialimmunitäten gegen 
das komplettierende Serum einerseits und gegen das Hapten anderer- 
seits erwiesen wird. Doch gelangen sie, für sich eingespritzt, nicht zur 
Antikörperauslösung, da sie von dem arteigenen Eiweiß des injizierten 
Tieres ,,maskiert“ werden. Werden sie jedoch vor der Injektion mit art- 
fremdem Eiweiß gemischt, so findet eine Maskierung durch dieses statt, 
und sie gelangen mit dem artfremden Eiweiß an den Ort der Antikörper- 
bildung, wo sie selber nunmehr ihre vollantigene Natur entfalten können. 
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Sie werden durch das Eiweiß des Serums gewissermaßen an den Ort der 
Reizentfaltung geschleppt, so daß die Bezeichnung Schlepper für eine 
solche komplettierende Substanz ein außerordentlich treffendes und pla- 
stisches Bild der experimentellen Verhältnisse gibt. Sogar arteigenes 
Lipoid kann geschleppt werden und also antigen werden, womit die 
Phänomene, welche der Syphilis-Diagnose zugrunde liegen, erklärt werden 
können (siehe HENNING, |. c. 39). 

Es ist einleuchtend, daß jeder der genannten Fälle der Koppelung 
von Körpern, welche die Spezifität umstimmen, an ein Protein, das nun- 
mehr seine originäre Spezifität einbüßt (OBERMEYER und Pick, Lanp- 
STEINER), Koppelung heterogenetischen Antigens mit Schleppern 
(LANDSTEINER), Koppelung ubiquitär verbreiteter Lipoide (Lecithin, 
Cholesterin, Phytosterin) (Sachs und Mitarbeiter), sowie Koppelung 
„ehemospezifischer‘‘ Haptene oder Halbhaptene an Schlepper (Kıor- 
STOCK und SELTER) eine außerordentlich bedeutsame Störungsmöglich- 
keit für die serodiagnostische Verwandtschaftsforschung darstellt. Im 
ersten Fall wird zwar nicht die Unwahrscheinlichkeit der Eiweißkonver- 
genz in Frage gestellt, wohl aber die Möglichkeit der Reaktionskonver- 
genz erhöht, da nicht mehr das ganze komplexe Eiweißmolekül, son- 
dern gewisse Gruppen für die immunologische Spezifität verantwort- 
lich erscheinen, worauf HANNIG und SLATMANN (I. c. 18) schon hin- 
wiesen. Die übrigen Fälle aber erscheinen geeignet, Bedenken zu er- 
wecken, ob in einer ohne Berücksichtigung dieser Verhältnisse angestell- 
ten Reaktion tatsächlich Eiweißspezifität und Eiweißverwandtschaft 
zum Ausdruck kommt. Es dürfte hier der geeignete Ort sein, um auf 
eine Nomenklaturfrage einzugehen. In den phytoserologischen Arbeiten 
insbesondere der Berliner Schule wird von heterogenetischen Seren, 
Antigenen oder Reaktionen gesprochen, wenn typische. Reaktionen zwi- 
schen keinesfalls verwandten Pflanzen auftreten, etwa zwischen Cucur- 
bita und Pisum. Es ist darauf hinzuweisen, daß in der immunologischen 
Literatur unter heterogenetischem Antigen grundsätzlich, wie es scheint, 
das Forssmannsche Antigen verstanden wird, das in den Organen der 
Tiere vom sogenannten Meerschweinchentypus vorkommt, einer wohl 
definierten, aber nicht systematisch verwandten Tiergruppe, und das, 
in Kaninchen eingespritzt, hier zur Bildung von heterogenetischem Anti- 
körper führt, der nach dem Schema der Hämolyse mit Hammelblut- 
körpern reagiert und nach dem Schema der Komplementbindung oder 
der Flockung mit dem Forssmannschen Hapten. Es soll daher, um Ver- 
wirrung zu vermeiden, hier vorgeschlagen werden, Reaktionen vom ge- 
schilderten Typus in der biologischen Verwandtschaftsforschung als asy- 
stematisch zu bezeichnen. Unter asystematischen Reaktionen wären 
dann solche zu verstehen, deren Ergebnis sich durch völlige Unverein- 
barkeit mit den phylogenetischen Vorstellungen und deren Form sich 
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dadurch auszeichnet, daß sie mit unmöglich oder bestimmt ferner ver- 
wandten Organismen bei ausgeglichenem Eiweißgehalt der Antigene 
stärker reagieren als mit dem homologen oder einem sicher näher ver- 
wandten Organismus. 

Uns hat zunächst die Frage zu interessieren, in welchem Grade die 
Präzipitation und die Anaphylaxie asystematische Reaktionen geben. 
MANTEUFFEL und Tom10KA (30) berichten, daß Präzipitine gegen mit Al- 
kohol extrahiertes Fleisch spezifischer reagieren als Präzipitine gegen 
nicht behandeltes. Toru und SCIMONE (31) fanden die Reaktion gegen 
mit Äther geschüttelte Seren spezifischer als gegen naturelle. Für manche 
tierische Organe besteht die Tatsache der sogenannten Organspezifität, 
d.h. des Übergreifens der gegen ein Organ einer Tierart A gerichteten 
Präzipitine auf das gleiche Organ einer Tierart B. Ferner greifen die 
Antiorganpräzipitine unter Umständen auf ein anderes Organ über. 
WoLrr (32) wies nach, daß Alkoholextraktion die unspezifische Kompo- 
nente der Reaktionen entfernt, diese also Lipoidcharakter hat. Die vor- 
erwähnten Ergebnisse verschiedener Forscher — auf Vollständigkeit in 
ihrer Anführung wurde keineswegs Wert gelegt — werfen ein grelles Licht 
auf die Möglichkeit des Vorkommens von Irr-Reaktionen bei Nicht- 
berücksichtigung des Lipoidgehaltes der Antigene. Sie zeigen deutlich 
die Tragweite, welche der in der Kritik der Phytoserologie aufgezeigten 
Differenz zwischen den Königsbergern und den Berliner Arbeiten zu- 
kommt. Während hier die Antigene nur mit Äther extrahiert wurden, 
extrahierten sie MEz und seine Schüler mit Äther und Alkohol. Daß 
zwischen den so erhaltenen Antigenen Unterschiede hinsichtlich der Art 
und Menge der in ihnen nach Esbach-Zusatz oder bei der Salpetersäure- 
Reaktion auftretenden Fällungen bestehen, wurde bereits in der voran- 
gegangenen Arbeit erwähnt. Auch wurde gezeigt, daß die Unterschiede 
nicht einfach auf Koagulationswirkung des Alkohols beruhten. Denn 
Antigene, welche mit Äther extrahiert waren, jedoch nachher 8 Tage 
lang unter 96%igem Alkohol standen, der dann im Vakuum über Calcium- 
chlorid abgedunstet wurde, reagierten im Fällungsversuch wie nur mit 
Äther extrahierte Samen. Abb.4 mag das demonstrieren. Die Bedeu- 
tung dieser Tatsachen erhellt aus den Differenzen, die sich im Immuni- 
sierungsversuch ergaben. Von vier Kaninchen wurden je zwei mit Sus- 
pensionen von Cucurbita-Samen injiziert, die 24 Stunden lang im Soxleth 
mit Äther extrahiert worden waren (B-Tiere) und je zwei mit Samen, 
der in gleicher Weise 12 Stunden mit Äther und 12 Stunden mit Alkohol 
behandelt worden war (A-Tiere). Ferner wurde ein Tier mit Samen in- 
jiziert, der genau nach der Vorschrift ZIEGENSPECKs (12) behandelt 
worden war (C-Tier). Ebenso wurden 4 Tiere gegen Dipsacus A-Antigen 
und Dipsacus B-Antigen immunisiert. Injiziert wurden (siehe Impf- 
protokoll S. 774/775) gleiche Mengen in gleicher Weise durch Anreiben er- 
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haltener und mit n/10 Natronlauge schwach alkalisch gemachter Suspen- 
sionen von untereinander gleicher Konzentration. Die Reaktionen dieser 
Tiere werden in Tabelle 3 mitgeteilt und sind nach der Ringmethode in 
engen Röhren erhalten worden. Die Konzentrationen der Antigene, 
welche zur Reaktion dienten, sind untereinander vergleichbar. Sie wur- 
den derart ausgeglichen, daß diejenige Konzentration aufgesucht wurde, 
die in der Staffel 1: 100, 1:200, 1 : 400 usw. eben noch mit Esbach-Lösung, 
in gleichem Verhältnis in gleich weiten Röhren zugesetzt, eine Trübung 
zeigte. Dann wurde die stärkste Eiweißlösung als Einheit genommen, 
auf welche die anderen zu beziehen waren. So entspricht der Ablesungs- 





Cucurbita Prunus Phaseolus Helianthus Cucurbita Cucurbita Phaseolus 
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Abb. 4. Photographien zur Darstellung der Wirkung verschiedener Extraktionsverfahren. 1. Reak- 

tionsextrakte aus Prunus-, Phaseolus-, Cucurbita-, Helianthus-A- und B-Samen. Starke der Extrakte 

1:100. Extraktionsmittel physiologische Kochsalzlösung. Je 3 ccm Extrakt mit 1 ccm Sulfosalizyl- 

säure 20°/, versetzt. Aufnahme nach 2 Minuten. 2. Alkoholische Extrakte aus Cucurbita-C-Samen, 

Cucurbita-, Phaseolus-B-Samen, mit Äther veısetzt, Aufnahme 2 Minuten nach Zusatz. Neben den 
Fällungsgläsern das reine Extrakt. 


fehler der Eiweißvergleichung demjenigen der Präzipitationsablesung. 
Diejenigen Antigene, bei denen eine solche Eiweißtiterstellung nicht 
stattfand, sind durch (!) gekennzeichnet. Hier entspricht einfach die 
Konzentrationsbezeichnung dem Verhältnis von Samenmehl zu Lösungs- 
mittel (physiologische Kochsalzlösung und in der stärksten Konzentra- 
tion Natronlauge bis zur schwach alkalischen Reaktion). 
Selbstverständlich sind nur solche Reaktionen in die Tabelle auf- 
genommen worden, welche nicht durch die Normalserumreaktion des 
Antigens ungültig wurden. Im übrigen wurde die Normalserumreaktion 
kaum beobachtet, wenn darauf gesehen wurde, daß die Antigenlösung 
stets neutral oder ganz schwach alkalisch war. Die Alkalinität der An- 
tigenlösung dürfte kaum störend in Erscheinung treten, da die Präzi- 
pitationsreaktion innerhalb des p,-Bereiches von p, = 4,5 bis p, = 9,5 











Tabelle 2. 








Tier Antigen 11. IX. 15. IX. 25. IX. 2. X. 

I Cucurbita A. 5 com 1:60 | 5 com 1 : 25 | 5 com 1:10 

u ü A. 5 „ 1:501/5 „ 1:25]5 „ 1:10 

IH Fr B. 5 , 1:5015 „ 1:2515 , 1:10 

IV L B. 5 , 1:5015 „ 1:2515 „ 1:10 

Vv 1. Cc. & „ 1:50/5 „ 1:2515 „ 1:10 

VI Dipsacus A . 5 cem 1:10 
VII tt Bigs 1:10 
VIII A ap he 5 „ 1:10 
IX a 5501 : 10 

















ohne Störung stattfindet (siehe WELLs |. c. 19, S. 162 und Purrer |. c. 
24, S.432)1, Die Tabelle lehrt für Cucurbita: 

1. Die Antiseren gegen A-Material zeigen etwa gleich hohe Titer gegen 

2. Das Antiserum gegen Mezsches Antigen (C) zeigt gegen dieses und 
gegen ätherextrahiertes eine kleine Titererhéhung gegenüber den A- 
Antigenen. 

3. Die gegen B-Antigene gerichteten Seren reagieren mit auBerordent- 
lich verschieden hohen Titern gegen beide Antigenarten. Sie zeigen als 
einzige Reaktion mit Prunus, Pisum, Phaseolus. 

Die Dipsacus-Seren vsiheiten sich gleichartig untereinander. Ver- 
wandtschaftsreaktionen nach MEz wurden jedoch in keinem Fall erhalten, 
was bei den geringen Titern nicht wundernehmen darf. 

Nach der Tabelle dürfte kein Zweifel mehr sein, daß prinzipiell bei 
Verwendung ungenügend extrahierter Antigene mit dem Eintreten 
asystematischer Reaktionen zu rechnen ist. Es erhebt sich nun eine 
Reihe von Fragen, nämlich 1. ob denn die Königsberger Serologen alle 
möglicherweise als Haptene fungierenden Körper entfernt haben; 2. 
wie man, ohne das gesamte System mit einem Serum zu untersuchen, 
asystematisch reagierende Seren erkennt; 3. wie sich die Anaphylaxie 
gegenüber den lipoidhaltigen Antigenen verhält. 

Die erste Frage muß verneinend beantwortet werden. Wie aus der phy- 
tochemischen Literatur hervorgeht (siehe Czarzk |. c. 33, S. 735, RosEn- 
THALER ]. c. 34, 8. 81), läßt sich ein Teil der Phosphatide erst etwa bei 
Siedetemperatur mit Alkoholaus den Geweben extrahieren. Man nimmt für 
sie irgendwelche komplexe Bindung an andere Körper an, was für die Mög- 
lichkeit ihrer Beteiligung an Immunitätsreaktionen als Haptene spricht. 

1 Die Tiere wurden alle in gleicher Weise nach 24stündiger Hungerfrist aus 
der Carotis in sterile Gläser entblutet. Die Seren wurden nach dem Zentrifugieren 


sämtlich durch steriles E.-K.-Filter von Sertz in sterile Reagenzgläser aus Jenen- 
ser Glas filtriert und hierin längstens 4 Tage an kühlem Orte aufbewahrt. 
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Impfprotokoll. 
13.X. 20. X. 30. X. Entblutet Si “Ds 
5 cem 1:10 1. XL 1: 800 
5 „ 1:10 10. XI. 1 : 400 
5 „ 1:10 2.XL 1: 12800 
u « um 12. XI. 1: 51200 
5: „ 33 13. XL 1:800 
5 „ 1:10 5 com 1:10 5 com 1:10 15. XIL 1: 800 
5 „ 12 5 , 1:10 D oc AD 20. XII. 1 : 400 
5 4 tt VS 17 5 , 1:10 15. 1 : 400 
5 , 1:10 5 „ 1:10 eee 20. XII. 1: 1600 


Neuerdings zeigte die gleiche schwere Spaltbarkeit von Lipoiden (Ovo- 
lecithin) aus Eiweißkomplexen (Ovovitellin) BELFANTI (35) in seiner Ar- 
beit über Lysozymwirkungen. Die Königsberger Serologen haben aber 
anscheinend nie mit Alkohol im Soxleth extrahiert, sondern stets nur in 
der Kälte. Daß aber durchaus noch aus Samen, welcher nach der Kö- 
nigsberger Methode extrahiert war, mit heißem Alkohol Lipoide ex- 
trahiert werden konnten, zeigt das Photogramm in Abb. IV,2. Danach 
können die Königsberger Irr-Reaktionen, die man nach ZIEGENSPECK 
„mit Tierseren häufiger erhalten wird“ (12), durch ungenügende Ex- 
traktion erklärt werden. 

Betrachten wir die in Tabelle 1b, S. 763 angegebenen Reaktionen der 
Anti-B-Serien nach der Ringmethode und der Flockungsmethode, so 
fällt uns beim Vergleich mit den Reaktionen der Anti-A-Seren nicht 
nur der wesentlich höhere Titer gegen das B-Antigen als gegen das 
A-Extrakt auf, sondern es ist außerdem ein eigentümlicher Widerspruch 
gegen die in der Kritik der Phytoserologie abgeleitete, oben durch Ver- 
suche (siehe Tabelle 1a, S.763) erhärtete und durch die Untersuchungen 
von Horns und BoYDEns gestützte Regel zu beobachten, daß die Titer 
der Flockungsreaktion höher sein müssen als die der Ringreaktion. Eine 
Erklärung der Erscheinung erschien zunächst nicht möglich, wenngleich 
ihre Beschränkung auf die Reaktionen zwischen Anti-B-Seren und ihren 
homologen Antigenen auffiel. Wohl aber ergab sich eine einleuchtende Er- 
klärung aus den Untersuchungen von COLLIER und KnoLLEr (36) über 
den Mengen- und Stärketiter. Die genannten Forscher fanden, daß es 
nicht gleichgültig ist, ob man die Veränderung des Titers während der 
Immunisierung an einem unverdünnten Serum bei fallender Antigen- 
konzentration oder bei konstanter Antigenkonzentration und fallender 
Konzentration des Antiserums feststellt. Im ersten Falle sprechen sie, 
da die Fähigkeit der Präzipitine, mit stark verdünntem Antigen zu re- 
agieren, unabhängig von ihrer eigenen, konstant bleibenden Konzentra- 
tion, also ihre Avidität verglichen wird, vom Stärketiter. Im zweiten 
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Falle, wo es sich um die Vergleichung der Mengen der Präzipitine handeln 
soll, vom Mengentiter. Der Mengentiter asystematischer Reaktionen 
bleibt nun bei weitem hinter dem homologer zurück, der Stärketiter aber 
kann ihm gleich oder überlegen sein: „Ganz anders aber, wenn man bei 
konstantem Antigengehalt das Antiserum verdünnt. Hier verschwindet 
bei einer Antiserumverdünnung 1 : 1 die heterologe Reaktion vollkommen, 
während die homologe nur geringe Differenzen zeigt‘‘ (Purree 1. c. 24, 
S. 413). Demnach bedeuten die soeben berührten Ergebnisse lediglich 
eine Bestätigung der von CoLLIER und KNoLLER bei Echinodermen ge- 
fundenen Verhältnisse für die Immunität von Warmblütern. Denn im 
Ringversuch haben wir unverdiinntes, im Flockungsversuch 10fach ver- 
dünntes Serum vor uns. Verdünnt man das Serum jedoch auf das doppelte 
Volumen, und benutzt es nun im Ringversuch (Tabelle 4), so sinkt der 


Tabelle 4. Reaktion mit verdünntem Anti-Cucurbita B-Serum. 








| Cucurbita A | Cucurbita B | PhaseolusB | PisumB 
Ringreaktion . . . . . 1: 1600 1 : 3200 — — 
Flockungsreaktion . . 1 : 6400 1 : 6400 — a= 








homologe Titer um eine Stufe, die Lipoidreaktion jedoch verschwindet. 
Die Beobachtung Mreziwsxis (37), wonach unter Umständen keine 
Flockung eintritt, wenn man nach einer halben Stunde einen positiv zu 
wertenden Ringansatz durch Vermischung der Flüssigkeiten in einen MEz- 
schen Flockungsversuch umwandelt, würde so eine Erklärung finden, 
wenn wir Reversibilitat der Lipoid-Antilipoid-Präzipitation annehmen. 

Zeigte sich also bei der voraufgegargenen Betrachtung der Literatur 
sowie eigener Experimente, daß die Präzipitation, jedenfalls in Form 
des Ringversuchs, offenbar aber auch (siehe ZIEGENSPECK |. c. 12) noch 
in Form des Flockungsversuchs höchst empfindlich gegen die Störungen 
durch Lipoide ist, so wäre nunmehr das entsprechende Problem für die 
Anaphylaxie aufzurollen. Folgen wir SELIGMANN und v. GUTFELD (25), 
so müssen wir „vor der Hand daran festhalten, daß die Fähigkeit zu 
sensibilisieren, an das Eiweißmolekül geknüpft ist‘. Diese Autoren füh- 
ren sämtliche bisher erhaltenen, übrigens spärlichen positiven Ergebnisse 
der Anaphylaxieforschung mit Lipoiden auf verunreinigende Eiweiß- 
spuren zurück. Da zur Sensibilisierung eines Meerschweinchens äußerst 
geringe Mengen genügen — WELLs konnte mit einem zwanzig Milliontel 
Gramm Ovalbumin, ich selbst vermochte mit einem Milliontel Gramm 
nachweisbar zu sensibilisieren —, so wird dieser Einwand schwer zu ent- 
kräften sein. Immerhin vermochte LANDSTEINER gegen Azoproteine zu 
sensibilisieren und mit Azohaptenen zu desensibilisieren (nach WELLs), 
so daß man mit der Möglichkeit von Haptenreaktionen mit Lipoiden doch 
vielleicht zu rechnen hätte. Einen Hinweis in dieser Richtung stellen 
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auch die Untersuchungen Taniaucnis dar, welcher (zit. nach Werıs 
l.c. 19, 8. 56) mit Emulsionen des Forssmannschen Antikörpers nicht 
nur Komplementbindung-, sondern auch Anaphylaxie-Reaktionen er- 
zielen konnte. Betrachten wir jedoch die in Tabelle 5 gegebenen Dar- 
stellungen von Versuchen des Verfassers in dieser Richtung, so finden 
wir, daß offenbar kein Unterschied in den Reaktionen von Anti-A- und 
Anti-B-Tieren stattfand. Es sei bemerkt, daß die Versuche in der Reihen- 
folge der Antigengruppen der Tabelle am Einzelobjekt durchgeführt 
wurden. Somit ist auch unspezifische Desensibilisierung ohne Schock 
(Zuckung) hier ausgeschlossen. Bemerkt sei ferner, daß sämtliche bis- 
herigen Untersuchungen zum Nachweis der Sensibilisierung durch Lipoide 
sich des üblichen, stark der Subjektivität des Untersuchers ausgesetzten 
Anaphylaxieversuchs am lebenden Tier, nie sich des Zuckungsversuchs 
am überlebenden Organ bedienten. Eine endgültige Entscheidung der 
Frage nach der Möglichkeit der Sensibilisierung durch Haptene im Sinne 
LANDSTEINERS, sowie durch nicht eiweißähnliche Körper scheinen je- 
doch die Untersuchungen KLorsrocks (38) sowie HENNINGS (39) einer- 
seits, WEIGMANNs und LiEsEs (40) andererseits zu bringen. KLopsrock 
gelang es, Meerschweinchen mit einer Mischung aus Serum und Lipoid 
derart zu sensibilisieren, daß sie, nachdem sie den durch Serum allein 
ausgelösten Schock überstanden hatten, gegen Serum refraktär geworden 
waren, noch einen Schock erlitten, wenn nunmehr Serum und Lipoid in- 
jiziert wurden. Eine Injektion von Lipoid allein war jedoch weder im- 
stande zu desensibilisieren, noch Schock auszulösen. Demnach würde die 
Sensibilisierung durch ubiquitär verbreitete Lipoide den Wert der Ana- 
phylaxie für die Verwandtschaftsforschung nicht beeinträchtigen, da sie 
nur bei der Absättigung mit einem homologen Eiweißkörper (einem mit 
dem Lipoid zusammen eingespritzten) in Erscheinung treten kann. WEIG- 
MANN und LIESE gelang es, gegen stickstoff- und schwefelfreie, alkohol- 
lösliche Körper aktiv ohne Zusatz eines Eiweißschleppers zu sensibili- 
sieren. Ihre Substanzen, die also hochmolekulare Kohlehydrate sein 
könnten, wie die von HEIDELBERGER und Avery aus Pneumokokken 
isolierten Stoffe, sind aber offenbar singulärer Natur, reagieren nicht 
oder kaum mit allverbreiteten Körpern. Immerhin bedeuten die Reak- 
tionen eine Durchbrechung der Regel, daß ein Vollantigen stets Eiweiß 
enthalten müsse, und legen den Gedanken nahe, daß auch an den Ver- 
wandtschaftsreaktionen nicht eiweißartige Stoffe beteiligt sein können. 

Überblicken wir den von der Spezifitätsstörung durch Lipoide 
handelnden Abschnitt, so ergibt sich, daß Literaturbetrachtung ihre all- 
gemeine Möglichkeit und ihr tatsächliches Vorkommen bei sämtlichen 
phytoserologischen Schulen zeigte. Versuche, deren Ergebnisse im Ein- 
klang mit denen anderer Autoren waren, wiesen nach, daß asystema- 
tisches Reagieren eines Serums schon in der Titerstellung erkannt werden 
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kann, sowie daB die Ausschaltung der Lipoidreaktionen mit fernstehen- 
den Organismen nur durch vollkommene Beseitigung der Lipoide aus 
den untersuchten Geweben erfolgen kann. Dazu ist Extraktion im 
Soxleth mit Alkohol nétig. Dies ist bei keiner der bisherigen phytosero- 
logischen Untersuchungen geschehen, am wenigsten haben Gite und 
SCHÜRHOFF und ihre Mitarbeiter sowie Hannic und SLATMANN diesen 
Verhältnissen Rechnung getragen. Über den Untersuchungen dieser 
Forscher waltete ein besonderer Unstern insofern, als sie nicht nur mit 
stark lipoidhaltigen Antigenen und einer an und für sich für Eiweiß- 
reaktionen unempfindlicheren Methode arbeiteten, sondern als auch noch 
diese Methode Bedingungen schafft, welche die asystematischen Lipoid- 
reaktionen besonders begünstigen. Die Anaphylaxie erwies sich der Prä- 
zipitation in dieser Richtung als überlegen. Nicht verschwiegen werden 
soll an dieser Stelle, daß man an die Ausführungen Sacus’ über die Dispo- 
nibilität der Lipoidantigene Betrachtungen knüpfen könnte, welche ge- 
eignet erscheinen, die Königsberger Ergebnisse zu belasten, die — das 
sei hier ausdrücklich betont — von keiner Seite bisher ihrem experimen- 
tellen Inhalte nach geprüft wurden, da die Unvergleichbarkeit der von 
vornherein zum Mißerfolg verurteilten Berliner und Münsterer ,,Nach- 
untersuchungen“ hinreichend dargetan erscheint. Auch in dieser Arbeit 
soll nicht die experimentelle Wahrheit der Ergebnisse Gegenstand der 
Betrachtung sein; vielmehr wird der Grad der Verwertbarkeit der Er- 
gebnisse kritischer Bebandlung unterzogen. In diesem Sinne ist auch 
der folgende Hinweis zu denken. Sacus macht darauf aufmerksam, daß 
an und für sich jedes biologische, in keiner Weise veränderte Antigen 
(Organextrakte, Bakterien, Serum usw.) die Gelegenheit zur Lipoidanti- 
körperbildung bietet. Doch scheinen sie, wenn wir von der individuellen 
Veranlagung des Versuchstieres hier absehen wollen, die bei der Bespre- 
chung der Kunstserumfrage zu behandeln ist, nicht immer gleich dispo- 
nibel zu sein. ,,Der eigentliche Gehalt an Lipoidantigenen dokumentiert 
sich qualitativ und quantitativ erst dann, wenn die Lipoide aus dem 
natürlichen Verband durch Alkoholextraktion gerissen sind und derart 
ihre wirkliche Reaktionsfähigkeit gewinnen.‘ (Sacus 1. c. 22). Die Wir- 
kung, die also unter dem Einfluß der unvollständigen Extraktion ent- 
stehen kann, braucht danach kaum weiter angedeutet zu werden. 

Die bisherigen Untersuchungen sollten den Einfluß zeigen, den die 
Mitbeteiligung von Nichtproteinen auf die Methode hat. Im folgenden 
ist zu betrachten, ob, wenn Vorkehrungen getroffen sind, welche die aus- 
schließliche Beteiligung von Proteinen gewährleisten, eine Parallelität 
zwischen genetischer und physiologischer Dignität der Reaktionsteil- 
nehmer einerseits und ihrer serologischen Aktivität andererseits besteht. 

Es war in der Einleitung dieser Arbeit darauf hingewissen worden, 
daß dem Merkmal der Serodiagnostik unter anderem durch seine zen- 
52 
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trale Stellung im Lebensvorgang eine Sonderbehandlung gebiihre, ähn- 
lich wie dem karyologischen Merkmal, als aus der Morphologie der eigent- 
lichen Erbmasse, des Zellkerns, entnommen, eine solche Sonderstellung 
zukommt. In je größerem Umfange also das eiweißchemische Merkmal 
der Serodiagnostik jener ersten Forderung entspricht, um so héher wird 
es zu bewerten sein. Und tatsächlich erfreut sich unser eiwei8-chemisches 
Merkmal in dieser Hinsicht hohen Ansehens, wie einige Zitate beweisen 
mögen. Mazz und ZIEGENSPECK sprechen in der Theorie der Serodia- 
gnostik von den „Immunisationsstoffen, unserer Anschauung nach dem 
Idioplasma“. Sie weisen auf den Wert der Natronlauge als Extraktions- 
mittel hin, weil in dieser vor allem die Nukleoproteide löslich seien, deren 
Pluralität und teilweise Gemeinsamkeit im Chromatin verschiedener Or- 
ganismen die Verwandtschaftsreaktion bedingen. Miscuxe hält es nicht 
für „unmöglich, daß das aktive Eiweiß nur das Eiweiß der Zellkerne 
ist’, und nach Mzz (10) spricht alles dafür, daß keine beliebige Eiweiß- 
substanz, sondern der Zellkern für die Verwandtschaftsreaktion bestim- 
mend, daß die Vererbungssubstanz mit den Trägern der serodiagno- 
stischen Verwandtschaftsreaktionen identisch seien. ,,Das, was wir mit 
den Reaktionen erfassen, ist eben das Idioplasma, zumal es bekannt ist, 
daß durchaus nicht alle Eiweißstoffe in Reaktion treten“ (WILKOEWITZz 
und ZIEGENSPECK l.c. 3). Auch Herwıc, der zwar darauf hinweist, 
daß außer dem Chromatin noch andere ‚unspezifische‘ Reservestoffe 
in die Reaktionen eingehen, meint, wenn es möglich wäre, „das Eiweiß 
der Chromosomen allein zur Reaktion zu bringen, so wäre die Serodia- 
gnostik für die Verwandtschaftsforschung vielleicht brauchbar“, jedoch 
scheine „dies artspezifische Eiweiß in sehr kleiner Menge vorhanden zu 
sein, so daß es bei Verwandtschaftsreaktionen kaum gegenüber dem nicht 
typischen zur Geltung kommt‘. Ferner sei hier eine Äußerung Mez’ aus 
jüngster Zeit angeführt: ,,Die serologischen Unterschiede beruhen, so- 
weit man bisher weiß, auf dem Chemismus des Idioplasmas‘‘ (M&z, Arch. 
21, S. 711). 

Wie ernüchternd mu8 diesen Anschauungen gegenüber die Tatsache 
wirken, daß gerade diejenigen Eiweißkörper, welche vor allem in den Nuk- 
leoproteiden, jedenfalls der Tiere, vorkommen, die Protamine und His- 
tone, weder für sich allein, noch als Nukleine, in Verbindung mit Nuklein- 
säuren, antigene Eigenschaften haben, und daß es nach Werts (19) keinen 
Beweis dafür gibt, daß die Nukleoproteide außerdem ,,irgendeine spezielle 
und charakteristische Art von Proteinen besitzen‘. ‚‚Im Gegenteil gibt es 
Beweise dafür, daß viele Arten von Proteinen so gebunden werden können ; 
dies ist bei der lebenden Zelle zweifellos der Fall. Vielmehr werden wir da- 
ran festzuhalten haben, daß jedes lösliche Eiweiß mit Ausnahme der Pro- 
tamine und Histone sowie ganz weniger Gerüsteiweißkörper auch antigen 
ist. Damit wird zugleich die Mezsche Betrachtung über die Unmöglich- 
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keit der Konvergenz hinfällig (10), welche sich gründet auf die Kompli- 
kation des Chromatins, sowie auf die Anschauung von der Irreversibi- 
lität seiner Entwicklung. Nicht tangiert werden dagegen die zu Beginn 
dieser Arbeit angestellten Betrachtungen, da sie nicht aufbauen auf der 
offenbar irrigen Vorstellung von der Parallelität serologischer Wirk- 
samkeit und genetischen Wertes (wenn wir dem Chromatin einen be- 
sonderen Wert zubilligen wollen). Nicht unmöglich, sondern infolge der 
großen Komplikationsmöglichkeit des reagierenden Eiweißes unwahr- 
scheinlich ist die Konvergenz, und in dem Maße wird sie für die Sero- 
diagnostik an Bedeutung gewinnen, in dem nicht die Komplexität des 
Gesamtmoleküls, sondern gewisse Gruppen des Moleküls für die Spezifi- 
tät der Reaktionen verantwortlich sind (19, 22, 24), worauf bereits oben 
hingewiesen wurde. Es muß ferner nach dem Vorangegangenen als 
theoretisch durchaus vorstellbar erscheinen, daß eine eingetretene eiweiß- 
chemische Differenzierung zweier Arten oder Gattungen, welche sich in 
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Abb. 5. Inj.: Nectria galligena 2ccm 0,1:20. Inkubation 6 Wochen. Reakt.: 1. 1cem Nectri« 
cinnabarina, 0,1:20, 2. Dasselbe, 3. Nectria galligena 1 cem 0,1:20, 4. Pilokarpin 1 mg. 


der Morphologie und Entwicklungsgeschichte beider Organismen deut- 
lich ausprägt, sich nicht am serologischen faßbaren Eiweiß vollzog, und 
vielleicht gar in diesem überhaupt sich nicht kundgibt. Ob die Kurven- 
bilder der Abb. 5, welche die Reaktion einer gegen Nectria galligena 
gerichteten Sensibilität darstellen, so erklärbar sind, muß wegen Fehlens 
reziproker Reaktionen von Nectria cinnabarina aus noch eine offene 
Frage bleiben. Jedenfalls war es nicht möglich, von gegen Nectria gal- 
ligena gerichteten Sensibilitäten aus eine Differenzierung von Nectria 
cinnabarina nachzuweisen. Auch gelang die Differenzierung von Neciria 
coccinea nicht. So wird unter Umständen die Morphe ein feineres Rea- 
genz auf Eiweißänderung darstellen können, als es der Tierkörper ist. 
Genau so wie sich Differenzen der serologischen Erkennung entziehen, 
werden es auch Konvergenzen tun können. Das Eintreten beider Mög- 
lichkeiten sowie das Vorkommen konvergenter serodiagnostischer Reak- 
tionen, das nach dem Vorhergehenden nicht mit echter Eiweißkonver- 
genz parallel zu gehen braucht, bleibt also nach wie vor eine Aufgabe füı 
die experimentelle Forschung. Doch diese Probleme werden kaum in 
52* 
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besonders ihnen gewidmeten Arbeiten, sondern gewissermaBen nebenbei 
zu lésen sein, da ja erst, wenn jede Art mit jeder anderen reagiert haben 
würde, eine negative Entscheidung gültig wäre. Ihre Möglichkeit wird 
beleuchtet durch die im Tierreich vorkommenden Konvergenzen von 
Proteinen mit gleicher Funktion (Keratine, Linsenproteine). Da jedoch 
die physikalisch-mechanischen Funktionen im Pflanzenreich durchweg 
von anderen Körperklassen versehen werden, so wird man mit Recht 
annehmen können, daß hier echte Eiweißkonvergenz jedenfalls seltener 
ist. Von den bisherigen phytoserologischen Forschungen können aber 
Entscheidungen weder im negativen noch im positiven Sinne als gültig 
anerkannt werden, wegen der schweren methodischen Bedenken, welche 
gegen sie ins Feld zu führen waren nach Betrachtung der qualitativen 
Verhältnisse der möglichen Reaktionsteilnehmer. 

Diese Bedenken wachsen, wenn wir uns der quantitativen Seite des 
Problems der Reaktionsteilnehmer und damit der Frage nach der Voll- 
kommenheit der Bildnatur der Immunität und ihrer Reaktionen zu- 
wenden. Bei drei Schritten der serodiagnostischen Untersuchung ver- 
mögen quantitative Unvollkommenheiten aufzutreten. Das Extrakt, 
das zur Injektion und Reaktion dient, braucht seinem Eiweißgehalte 
nach nicht dem Eiweißgehalt des Pflanzenmaterials zu entsprechen. 
Die auf die Injektion hin sich einstellende Immunität braucht kein 
genaues Abbild der injizierten Lösung oder Suspension zu sein. Die 
Reaktion des immunen Systems (Serum, Meerschweinchen, isoliertes 
Organ) braucht kein getreues Abbild der Komplexheit des Reaktions- 
antigens zu sein. Die erste Fehlermöglichkeit ist relativ gering zu werten, 
da vom Standpunkte des Chemikers aus der absolut unlösliche Körper 
nicht existiert und auf keinen Fall im Reiche der Zellbestandteile zu 
suchen ist, mithin der Mangel an Entsprechung nie so weit gehen wird, 
daß ein Bestandteil vollkommen fehlt. Zudem läßt sich ihm durch In- 
jektion von Suspensionen des Zellmaterials abhelfen, jedenfalls bei der 
Anregung zur Bildung eines immunen oder sensiblen Systems. Bei der 
Präzipitation allerdings wird durch die Forderung klarer Extrakte, 
welche genaues Filtrieren nötig macht, die Möglichkeit gegeben, daß 
das zu der Reaktion benutzte Extrakt nur recht unvollständig dem 
Proteinkomplex der untersuchten Pflanze entspricht. Im Falle der Ana- 
phylaxieuntersuchung sind derartige Manipulationen mit dem Reak- 
tionsextrakt nicht nötig. Anders die beiden weiteren Möglichkeiten: 
Mit ihnen treten die Methodenprobleme der Inkubationszeit, der Kon- 
kurrenz der Antigene bei der Antikörpererzeugung (siehe auch HANNIG 
und SLaTMANN) und bei der Reaktion, sowie das Problem der Indivi- 
dualität der Versuchstiere uns entgegen. 

Experimentelle Untersuchungen über die verschieden lange Zeit, 
welche verstreichen muß, ehe nach stattgehabter Injektion Antikörper 
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durch die Reaktion nachweisbar sind, liegen für die Komponenten des 
Rinderserums vor: DALE und HARTLEY (41) fanden, daB bei gleich- 
zeitiger Injektion von Serumglobulin und -albumin die Antiglobulin- 
sensibilität nach der üblichen Inkubationszeit (12 Tage bis 3 Wochen) 
nachweisbar ist, während die Sensibilität gegen das Albumin wesentlich 
später in Erscheinung trat. In eigenen Untersuchungen konnten ähn- 
liche Verhältnisse beobachtet werden (siehe Tabelle 6). Meerschweinchen 


Tabelle 6. Bedeutung des Zeitfaktors. Injektion je 1 mg Ovalbumin, 
Blutalbumin und Globulin. 








wher Inkubation > Reaktion gegen 
in Wochen Ovalbumin Blutalbumin Globulin 

I. 3 + - — 
IL 3 oa - = 
IH. 3 + - - 
IV. 3 + _ = 
w: 5 + — - 
VI. 5 + _ — 
VIL 5 = - _ 
VIH. 6 + - - 
IX. 6 = - - 
X. 6 oa _ - 
XI. 8 - + ~ 
XI. 8 + - - 
XIIL. 9 - = ~ 
XIV. 9 a - - 
XV. 9 - + 
XVI. 10 aa - + 
XVIL! 3 - - 
XVII. 4 ~ _ 
XIX, 5 - - 
XX. 8 + + 
XXI. 9 - + 














wurden mit einem Gemisch aus gleichen Mengen Globulin, Ovalbumin 
und Blutalbumin, sämtlich Mercksche Handelsware, injiziert. Während 
die Ovalbuminsensibilitat ohne weiteres nach 3 Wochen nachweisbar 
war, konnte Sensibilität gegen die beiden anderen Komponenten erst 
nach 10 Wochen festgestellt werden. Um eine Verdrängung scheint es 
sich nicht gehandelt zu haben, da in mit Globulin und Blutalbumin allein 
injizierten Tieren erst nach 8—9 Wochen Sensibilität auftrat. Die Un- 
vollkommenheit in der Abbildung des Antigenkomplexes wird also nach 
einer gewissen Zeit behoben. Die an unserem Modellkomplex gemach- 


1 Tiere XVII—XXI wurden mit je 1 mg Globulin und Blutalbumin allein 
injiziert. 
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ten Erfahrungen dürften ohne weiteres auf die Verhältnisse bei biolo- 
gischen Eiweißkomplexen anwendbar sein. Dies zeigte eine Reaktion 
mit Dipsacus-Extrakten. Meerschweinchen erhielten intraperitoneale In- 
jektionen von je 1 ccm eines Extraktes aus Samen von Dipsacus lacinia- 
tus in der Stärke 1:50. Nach 4 Wochen zeigten sie nur Reaktionen gegen 
das homologe Antigen. Nach Verlängerung der Inkubationszeit um 
weitere 3 Wochen zeigte sich, daß Reaktionen auch mit Cephalaria- 
Extrakt eintrat, das vorher wirkungslos blieb (siehe Tabelle 5b). Über 
ähnliche Verhältnisse bei der Erzeugung von Präzipitinen scheinen keine 
Angaben vorzuliegen. Doch besteht, da die Theorie von der Unitarität 
der Antikörper, jedenfalls der Identität des anaphylaktischen Antikörpers 
mit dem Präzipitin,nach WELLS (19) sowie Düre und HALLAUER (21) als 
wohlbegründet anzusehen ist, kein Grund, bei der Präzipitinbildung 
prinzipiell andere Verhältnisse anzunehmen. Jedenfalls ist, solange die 
Unmöglichkeit solcher Erscheinungen nicht bewiesen ist, zu fordern, 
daß bei serodiagnostischen Untersuchungen in Zukunft nicht nur für 
ein Zentrum ein Tier oder einige Tiere nach etwa gleicher Zeit, sondern 
mehrere Tiere nach verschiedenen Inkubationszeiten verwandt werden. 
Der technischen Durchführung dieser Forderung stehen jedoch Schwierig- 
keiten wegen der eintretenden Titersenkung entgegen. Es müßte aber 
möglich sein, durch unspezifische Reizung (siehe WEICHARDT ].c. 42) 
ein Wiederemporschnellen des Titers nach längerer Zeit zu erreichen. 
Nur so kann vielleicht eine volle Erfassung des gesamten Komplexes 
eines Organismus erzielt werden, allerdings innerhalb Jer Grenze, welche 
durch weitere Störungsmöglichkeiten gegeben sind, dis Immunisations- 
und die Reaktionskonkurrenz der Antigene. 

Die Darstellung des Grundversuchs, so wie sie zu Beginn dieser Ar- 
beit gegeben wurde, enthält keine Einschränkung seiner Gültigkeit für 
die Injektion vielfach zusammengesetzter Antigene. Tatsächlich ist die 
Erzeugung von präzipitierenden Seren gegen fünf oder sechs, ja mehr 
Einzelantigene (Partigene oder Partialantigene) möglich. Man spricht 
dann, wenn man die Entstehung der Seren im Auge hat, von polygenen, 
hat man die Reaktionsfähigkeit der Seren im Auge, von polyergen Anti- 
seren. Dies wurde durch die Untersuchungen Strzycowskis und Hun- 
Toons und Craigs (zit. nach PuTTer |. c. 24, S. 379) nachgewiesen. Für 
die Anaphylaxie gilt das gleiche, wie aus der Untersuchung Darzs (20) 
hervorgeht, und wie mir eigene Experimente bestätigten (vgl. Abb. 6). 
Auch Mzz und ZIiEGENSPECK scheinen dies Prinzip als allgemeingültig 
angenommen zu haben, wie aus der Theorie der Serodiagnostik (S. 177 
und 179) hervorgeht. Tatsächlich finden aber quantitativ bedingte Ein- 
schränkungen statt, wie MıcHAELIS für die Präzipitation zuerst nach- 
wies (43), als er feststellte, daß bei Anwesenheit größerer Mengen Globu- 
lin die Bildung von Präzipitinen gegen Albumin ausblieb. Diese Tat- 
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sachen haben weitere Bearbeitung erfahren durch BENJAMIN und WrTzIN- 
GER, die eine Verlängerung der Inkubationszeit für unterliegende Anti- 
gene (siehe oben über den Zeitfaktor) feststellten, sowie durch RosEn- 
THAL und TAKEOKA und FRIEDBERGER (sämtlich zit. nach PuTTer). 
Eine exakte Behandlung der Konkurrenzfragen für den anaphylaktischen 
Versuch stellen die Untersuchungen von Lewis (44) dar. Lewis fand 
z.B., daß, wenn zwei Antigene in verschiedenem Verhältnis gemengt 
injiziert wurden, von einem bestimmten Grad des Überwiegens des einen 
an, die Nachweisbarkeit des anderen durch die Reaktion erlosch. Die 
Reaktion ist umkehrbar, die erfolgreiche Konkurrenz also offenbar 
quantitativ bedingt. Die erwähnte Dipsacus-Reaktion (siehe Abb. 14) 
war der Anlaß zur experimentellen Verfolgung dieses Problems. Offenbar 
bestand nach den Untersuchungen BENJAMINs und WITZINGERs auch 
die Möglichkeit, daß die für die Verwandtschaftsreaktionen verantwort- 














T1 


Abb.6. Kurvenbild. Inj. je 0,iccm Hammel- und Rinderserum und 1 mg Ovalbumin. Ink. 3 Wochen. 
Reakt.: 1. 0,2 ccm Hammelserum. 2. Dasselbe. 3. 0,2ccm Rinderserum. 4. 1 mg Ovalbumin. 


lichen Partialantigene des Dipsacus-Komplexes durch Konkurrenz 
unterdrückt seien. Es wurden nun Versuche mit Injektionen stärkerer 
Extrakte (10 ccm einer Suspension 1:25) gemacht. Sie ergaben (siehe 
Tabelle 5b und Abb. 15) schon nach 3 Wochen positive Verwandt- 
schaftsreaktion bei den derart injizierten Tieren. Die Versuche, dies Er- 
gebnis als einer allgemeinen Gesetzmäßigkeit folgend in Modellexperi- 
menten mit bekannten Komplexen zu erweisen, können noch nicht als 
abgeschlossen und beweisend gelten, da nur in einem der untersuchten 
Gemische von Rinderserum und Ovalbumin sich eine ausgesprochene 
Konkurrenz zeigte, die bei der Injektion größerer Mengen in Fortfall 
kam (siehe Abb. 7 u. 8). Dies Mißlingen mag vielleicht darin begründet 
sein, daß die Komplexe, welche den Gemischen Lewis nachgebildet 
waren, nicht mit der klassischen Anaphylaxiereaktion, sondern mit der 
Dareschen Zuckungsreaktion untersucht wurden, die möglicherweise 
weniger konkurrenzempfindlich ist. Die Experimente sollen jedoch fort- 
gesetzt werden, da die Erkennung der bei der Immunisierung vorkom- 
menden Konkurrenz und ihrer Aufhebung herrschender Gesetzmäßig- 
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keiten fir die Verwandtschaftsforschung mit serologischen Methoden von 
grundlegender Bedeutung ist. Handelt es sich doch stets um den Nach- 
weis geringer Mengen irgendwelcher Eiweißkörper neben großen Mengen 
anderer. Es wäre nicht unmöglich, daß die Unterschieds zwischen den 
Ergebnissen der Anaphylaxie und der Präzipitation zum Teil mit durch 
die verschiedene Konkurrenzempfindlichkeit bedingt wären. Die Be- 


tr +y 
+ +7 


Abb. 7. Kurvenbild. 1nj.: 0,01 ccm Rinderserum, 0,15g Ovalbumin. Ink. 3 Wochen. Reakt.: 
1. 0,2ccm Rinderserum. 2. 1mg Ovalbumin. 3. Dasselbe. 4. 1 mg Pilokarpin. 


stätigung der durch die erwähnten Experimente angedeuteten Möglich- 
keit, der Antigenkonkurrenz durch Erhöhung der Injektionsmengen zu 
begegnen, wäre der Ausdruck etwa folgender Regel: Die absolute Emp- 


+ + 
+7 za W tr 
de 
Abb. 8. Kurvenbild. Inj.: 0,1ccm Rinderserum, 1,5¢ pe. Ink. 3 Wochen. Reakt.: 
1. 0,2ccm Rinderserum. 2. Dasselbe. 3. img Ovalbumi Ibe. 5. img Pilokarpin. 





findlichkeit der Reaktion für ein Protein sinkt in dem Maße, in dem sich 
das Verhältnis des nachzuweisenden Partigens zu den Begleitproteinen 
zugunsten dieser ändert. Ihre Bestätigung würde eine Erklärung für die 
Beobachtung Mrz’ sein, daß mit steigender Immunität (wachsender An- 
zahl der Injektionen) eine qualitative Veränderung der Antikörper statt- 
hat, selbst dann, wenn wir annehmen wollen, daß diese qualitative Ver- 
änderung in dem Auftreten von Antikörpern gegen weit verbreitete 
Lipoide besteht. Denn auch für die Lipoidantigene untereinander und 
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gegenüber EiweiBantigenen ist die Gültigkeit des Konkurrenzprinzips 
nachgewiesen (HEIMANN I. c. 45). Durch diese Gesetzmäßigkeit käme 
die alte Macnussche Methode, den Verwandtschaftsgrad zu bestimmen 
nach der Menge des injizierten Extrakts, die bis zur Erreichung eines zu 
untersuchenden Organismus mit fraglicher Verwandtschaft angewandt 
werden muß, wieder zu Ehren (Maenvs I. c. 46) (siehe auch Abschnitt 
über quantitative Ausgestaltung der Methoden). 

Wenn nun selbst das immune System ein vollkommenes Abbild der 
Zusammensetzung des Antigens ist, wenn sich in ihm reaktionsfähige 
Antikörper gegen jedes Partialantigen finden, so könnte eine dritte 
Störung eintreten, wenn nämlich das Statthaben der Reaktion eines 
Antigens mit seinem Antikörper die restlichen Reaktionen verhinderte. 
Das tatsächliche Eintreten dieses Falles belegt das in Abb.9 dar- 
gestellte Kurvenbild, welches mindestens 15mal in gleicher Weise er- 
halten wurde. Ein ge- 
gen Ovalbumin und 
Rinderserum gerichte- 
tes sensibles System 
reagiert in der Reihen- 
folge Rinderserum und 
Ovalbumin mit allen + ty 
Komponenten, nicht Abb. 9. Kurvenbild. Inj. : 1mg Ovalbumin, 0,01 ccm Rinderserum, 


= F Ink. 3 Wochen. Reakt.: 1. 1 mg Ovalbumin. 2. Dasselbe. 3. 0,2 ccm 
aber in der Reihenfolge Rinderserum. 4. 0,2cem Tenosin. 


Ovalbumin, Serum. Die 

gleiche Ausschließung der übrigen Antigene zeigte das Ovalbumin in der 
Kombination mit Globulin und Blutalbumin. Diese scheinbar singuläre 
Reaktion des Ovalbumins hatte schon DALE (1. c. 20) beobachtet, ohne 
das Problem zu lösen. Im übrigen sind mir solche Phänomene aus der 
Literatur nicht bekannt geworden. Es liegt bei der Gleichartigkeit der 
Stellung des Ovalbumins in zwei Komplexen nahe, anzunehmen, daß es 
sich um eine qualitativ bedingte unspezifische Desensibilisierung handelt, 
welche etwa durch ein während der Reaktion gebildetes Gift zustande 
kommen könnte, z. B. durch eine histaminähnliche Substanz. Man könnte 
des ferneren annehmen, daß tatsächlich eine Desensibilisierung auf Grund 
vorhandener Partigengemeinschaft einträte, eine wohl wenig wahrschein- 
liche Annahme. Daß dem nicht so ist, beweist der in Abb. 10 kurven- 
mäßig dargestellte Versuch, durch Variation der zur Anwendung gelangten 
Mengenverhältnisse eine Änderung herbeizuführen. Wie man sieht, ist 
eine Reaktion in der Reihenfolge Ovalbumin, Rinderserum gegen beide 
Komponenten möglich, wenn man das Verhältnis 1,4 mg zu 0,3 ccm statt 
des vorher angewandten Verhältnisses 1,0mg zu 0,1 ccm zur Verwendung 
gelangen läßt. Damit erscheint das Phänomen als eine echte Konkurrenz- 
erscheinung geklärt. Die Behandlung der Frage, ob sich seine Beseitigung 
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durch Variation der absoluten Injektionsmenge erzielen läBt, ob es iiber- 
haupt eine Rolle in der Verwandtschaftsforschung spielen wird, mége 
späteren Arbeiten vorbehalten bleiben. Immerhin könnte man Reak- 
tionen, wie sie in Abb. 16, 8.798 für eine Dipsacus-, in Abb. 19, 8. 800 
für eine Cucurbitasensibilität dargestellt werden, ebensogut durch ein 
enormes Sinken der Sensibilität durch spezifische Absättigung wie durch 
eine Desensibilisierung infolge von Konkurrenz erklären. Es ist zu be- 
denken, daß das hier gegebene Schema der Konkurrenzstörung noch 
nicht alle Möglichkeiten erfaßt, jedenfalls nicht für die Sensibilisierung, 
die uns in dieser Arbeit, als neu in die Verwandtschaftsforschung einge- 
führt, besonders zu interessieren hat. Es könnte Konkurrenz auch noch 
auftreten bei der Verankerung der Antikörper an das sensible Organ, ein 
Problem, das hoffentlich in einer späteren Arbeit mit Hilfe passiver 
Anaphylaktisierung entschieden werden kann. 

Eine Möglichkeit der Beeinflussung von Versuchsergebnissen, welche 
alle bisher genannten, die Bildung asystematisch reagierender Anti- 


ty +y 
a 
Abb. 10. Kurvenbild. Inj.: 0,15 g Ovalbumin, 0,3ccm Rinderserum. Ink. 3 Wochen. Reakt.: 
1. img Ovalbumin. 2. 0,2ccm Rinderserum. 3. Dasselbe. 4. 1 mg Pilokarpin. 


körper, die Verzögerung ihrer Bildung, die Unvollkommenheit des Im- 
munitäts- oder Reaktionsbildes umfaßt, indem sie alle gleichzeitig oder 
nur die eine oder andere in einem unerwünschten Sinne beeinflußt, ist 
die Individualität des Versuchstieres. Es ist unmöglich, die Reaktionen 
zu normieren. Es sei hier verwiesen auf die Protokollübersichten der 
Tabellen 5a u. b, die zeigen, in welchem Maße Differenzen in der Reich- 
weite der Sensibilität, ja, in ihrem Auftreten, bestehen. Bei der noch zu 
besprechenden Immunisierung mit Berberis stenophylla mußten 25 Tiere 
injiziert werden, um 4 oder 5 Sensibilitäten zu erhalten. Von medizinisch- 
serologischer Seite haben FRIEDBERGER und MEISSNER (47) mit besonde- 
rem Nachdruck auf diese Fehlerquelle hingewiesen. Auch Sacus (22) 
widmet ihr einen besonderen kleinen Abschnitt. Von phytoserologischen 
Forschern zog vor allem SLATMANN (7) die nötigen Konsequenzen daraus. 
Die Möglichkeit, sich, ohne auf die Verwendung von Durchschnittsergeb- 
nissen großer Versuchsreihen angewiesen zu sein, von den individuell 
bedingten Unterschieden der Immunität und der Reaktion unabhängig 
zu machen, verleiht der Entdeckung der Kunstseren, die Mez und ZIE- 
GENSPECK (56) in der Theorie der Serodiagnostik veröffentlichten, eine 








Weitere Beiträge zur Kritik und zum Ausbau phytoserologischer Methodik. 791 


gewaltige Bedeutung. Wenn es gelingt, wie Mez und ZIEGENSPECK an- 
geben, spezifische Antikörper durch Digestion des Antigens in vitro mit 
einem Normalserum zu erhalten, dann würde es theoretisch möglich sein, 
das gesamte Pflanzensystem mit dem Blutserum desselben Rindes zu 
bearbeiten, also absolut vergleichbare Ergebnisse zu erzielen Nach der 
Vorschrift von Mrz und ZIEGENSPECK mischt man 2 ccm Extrakt 1:200 
nach ZIEGENSPECK (12) einer Suspension 1:200 mit etwa 1 ccm Serum, 
das nicht von Blutfarbstoff gefärbt sein soll (nicht „hämolytisch‘‘), 
bringt auf einen Gehalt von 0,5% Phenol und läßt etwa 8 Tage im Brut- 
schrank bei 37° C (35° C nach ZIEGENSPECK I. c. 12) unter täglichem 
Umschütteln stehen. Es bildet sith eine Trübung, die sich wieder löst 
oder zusammenballt, und nach der angegebenen Zeit soll man nach Ver- 
dünnen auf etwa 30 cem mit physiologischer Kochsalzlösung und Ab- 
zentrifugieren etwaiger Niederschläge ein spezifisches Antiserum er- 
halten haben. EısLeR (26) prüfte die Mezschen Angaben nach und 
konnte bestätigen, daß die erhaltenen Flüssigkeiten mit Eiweißlösungen 
Präzipitation ergaben. Diese war jedoch völlig unspezifisch. Zu ähnlichen 
Ergebnissen kam SCHWEIZER (27). Der Verfasser der vorliegenden Arbeit 
stellte Kunstseren mit Kaninchen- und Meerschweinserum her und beob- 
achtete in den Ansätzen die von MEz und ZIEGENSPECK angegebenen 
Phänomene. Im übrigen muß er aber hinsichtlich der Präzipitationen 
der Seren die Angaben EısLers und SCHWEIZERs bestätigen, wie aus der 
Tabelle 7, welche die Versuchsprotokolle wiedergibt, hervorgeht. Die 


Tabelle 7. Flockungsversuche (37°, 12 Stunden) mit Kunstseren nach MEz und 














ZIEGENSPECK. 
Antiserum 

Antigene Kenieaiie Kaninchen- 
Antiovalbumin ane 
Cucumis A ... 1: 1000 1: 1500 
Cyclanthera B . . 1 : 1000 1 : 1000 
Prunus À. . .. 1 : 1500 1 : 1500 
Phaseolus A... 1: 1000 1: 1500 
Ovalbumin ... 1: 1000 1: 1000 
Cucurbita A... 1: 500 1: 1000 


verwendeten Cucurbita-Antigene waren Samenpulver, die nach ZIEGEN- 
SPECK (12) behandelt worden waren (C-Antigene). Wie man sieht, rea- 
gieren Ovalbumin und Cucurbita-Extrakt reziprok miteinander. Es war 
ferner zu fordern, daß, wenn eine Identität mit präzipitierenden Anti- 
seren bestand, sich durch Injektion der Sera in Meerschweinchen passive 
Anaphylaxie gegen das verwandte Antigen erzeugen ließ, wie es mit 
Tierseren möglich ist (siehe Abb. 30 und 31). In etwa 30 Versuchen 
(siehe Tabelle 8) konnte nachgewiesen werden, daß in keinem Falle nach 
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Injektion selbst gréBerer Mengen verdiinnter oder unverdiinnter Seren, 
auch unter Variation der Zeitbedingungen eine passive Sensibilisierung 
eintritt. Unter einem unverdiinnten Kunstserum ist in der Tabelle der 
Ansatz 2 ccm Extrakt + 1 ccm Normalserum zu verstehen. Unter dem 
Alter ist die Zeit des Verweilens des Ansatzes im Brutschrank verstanden. 

Eine kritische Betrachtung der Ergebnisse derjenigen Königsberger 
Forscher, welche angeben, mit Kunstseren gleiche Reaktionen wie mit 
Tierseren erhalten zu haben, erübrigt sich nach dem Erscheinen der Ar- 
beit von Sasse (6), der insbesondere die Arbeiten REUTERS, ANKER- 
MANNS(1) und ZIEGENSPECKS (12) einer kritischen Durchsicht unterzieht. 
Auf Grund dieser Literaturstudien sowie seiner Experimente (die als die 
ersten der Berliner Schule mit durch Alkohol- Äther-extrahierten, jedoch 
noch immer nicht mit nach der Mezschen Methode behandelten Antigenen 
[C-Antigenen im Sinne dieser Arbeit] angestellt wurden) kommt er zur 
Ablehnung der Kunstseren, deren Reaktionen er für identisch mit den 
Normalserumreaktionen hält. Eine solche Identität kann jedoch, wenn 
man die Kokersuschen Untersuchungen über Beseitigung der Normal- 
serumreaktion durch Absättigung in Betracht zieht und sie immerhin 
für eine empfehlenswerte Maßnahme hält (4, 5), kaum als möglich gelten. 
Ich möchte Sasse hier nicht beipflichten, da meine Antigene (neutral 
oder ganz schwach alkalisch) kaum eine Normalserumreaktion gaben, 
jedenfalls nie in soleher Höhe wie mit den Kunstseren. Vielmehr wird 
man an eine erhöhte Fällungslabilität der Kunstseren denken müssen 
(vgl. EISLER). 

Danach möchte ich vor der Verwendung sogenannter Kunstseren zu 
serodiagnostischen Zwecken zunächst noch warnen. Von ihrer Identität 
mit in üblicher Weise erhaltenen Tierseren kann jedenfalls keine Rede 
sein. So stellt die Individualität des Versuchstieres nach wie vor eine 
schwere Störungsmöglichkeit dar, der man nur durch Anwendung größe- 
rer Versuchsreihen wird begegnen können. Schaltet man durch geeignete 
Maßnahmen, vollkommene Extraktion, die Lipoidstörungen ein für alle- 
mal aus, so wird die Individualität des Tieres sich im wesentlichen in der 
Vollständigkeit oder Unvollständigkeit des Immunitätsbildes ausdrük- 
ken. Sie wird also die Bewertung der Serodiagnostik in gleichem Sinne 
wie die Konkurrenzerscheinungen beeinflussen müssen. Unter diesen 
Umständen wird man Mzz beipflichten, daß positiven Reaktionen, wenn 
sie unter Anwendung aller gebotenen Kontrollen ausgeführt wurden, 
größerer Wert zukommt als negativen Reaktionen. Die Meinung von 
Sasses (6), wonach „sich die botanische Serodiagnostik vorläufig auf 
die Auswertung von negativen Reaktionen wird beschränken müssen“, 
scheint mir dagegen der Begründung zu entbehren und einer Resigna- 
tion zu entspringen, welche allerdings angesichts der Berliner Mißerfolge 
verständlich erscheinen mag. 
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Zusammenfassung des II. Abschnittes. 


Uberblicken wir am Ende dieses lediglich der theoretischen und 
experimentellen Kritik der Phytoserologie gewidmeten Teils dieser Ar- 
beit das Erreichte, so ergibt sich: 

A. In methodischer und sachlicher Hinsicht. 

I. Resultate. 

1. 


Aufzeigung von Methoden zur Erkennung asystematischer 
Reaktionsfahigkeit, soweit sie auf Lipoidstérung beruht. 
Kritik der Konvergenztheorien, wonach ein völliger Ausschluß 
der Konvergenz durch serologische Methoden wegen Nicht- 
beteiligung gewisser Eiweißkörper an den Reaktionen nicht er- 
folgen kann. Konvergenz ist durch die bisherigen Untersuchun- 
gen weder erwiesen noch ausgeschlossen. 

Einführung des Soxvuiz-Dareschen Versuchs in die Phyto- 
serologie. 

Nachweis seiner Spezifität und Reichweite. 

Aufklärung des Reaktionsausschlusses durch Ovalbumin als 
einer echten quantitativ bedingten Konkurrenzerscheinung. 
Nachweis der Unvergleichbarkeit von Kunstseren und Tier- 
seren. 


II. Postulate. 
1. 


Radikale Entfernung von Lipoiden oder Anwendung nicht 
lipoidempfindlicher Methoden. 

Variation der Inkubationszeit. 

Variation der Quantitätsbedingungen zwecks Erfassung der 
Konkurrenzstérungen. 

Anwendung grôBerer Versuchsreihen zwecks Erfassung der 
individuell bedingten Unterschiede. 


B. In historisch-kritischer Beziehung. 
1. 


Der Königsberger Stammbaum stellt einen Rohbau dar, wahr- 
scheinlich aufgeführt aus einem Mosaik von Eiweiß- und Lipoid- 
reaktionen. 


. Die Kritik des Stammbaumes von seiten der Phytoserologen 


in Berlin und Münster hat wegen Unvergleichbarkeit der an- 
gewandten Methoden, insbesondere wegen völlig unzureichen- 
der Ausschließung der Lipoidstörungen keinen Anspruch auf 
Gültigkeit. 


. Damit bestätigen sich die Ergebnisse der in der Kritik der 


Phytoserologie niedergelegten theoretischen Betrachtungen des 
Verfassers. 
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II. Teil. Über spezielle Anwendungsmöglichkeiten 
des Daleschen Anaphylaxieversuchs. 

Der Darxsche Versuch hat sich, wie an den im vorstehenden Teil der 
Arbeit mitgeteilten Tabellen gezeigt wurde, als jedenfalls geeignet erwie- 
sen, Eiweißgemeinschaft innerhalb der systematischen Familie und sogar 
zwischen den Angehörigen zweier Familien (Dipsacus- Valeriana siehe 
Tabelle 5 b, Abb. 16) nachzuweisen. Auch konnte gezeigt werden, daß 
anscheinend die Hoffnung berechtigt ist, durch Variation der Injektions- 
mengen mehr Fernreaktionen zu erzielen, als bisher erhalten wurden, 
so daß er dann zu einer sehr langsam fortschreitenden aber sehr zuver- 
lässigen Methode zur Aufstellung eines Stammbaumes auf Grund von 
Gemeinsamkeiten des serologisch faßbaren Eiweißes dienen könnte. Es 
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Abb. 11. Kurvenbild. Inj.: '1mg Ovalbumin, je 0,1ccm Rinderserum und Hammelserum. Ink. 
3 Wochen. Parallelhorn von Abb.6. Reakt.: 1. 0,2ccm Rinderserum. 2. Dasselbe. 3. 0,2ccm 
Hammelserum. 4. 1,0mg Ovalbumin. 5. Dasselbe. 


ist nun die Frage zu stellen, ob er vermöge seiner Eigenart noch befähigt 
ist, irgendwelche besond:ren Aufschlüsse zu gestatten und besondere 
Ergebnisse zu zeitigen. Diese Frage wird im bejahenden Sinne zu ent- 
scheiden sein, wie der folgende Teil dieser Arbeit erweisen soll, und wie 
sich aus der idealen Eignung des Versuchs zur Demonstration der Par- 
tialabsättigung ergibt. Den Anlaß zum Ausbau und zur Verwertung des 
Versuchs in dieser Richtung bildet ein Phänomen, das bei Umstellung 
der in Abb. 6 gelegentlich der Erörterung der Reaktionskonkurrenz 
gezeigten Reaktionsreihenfolge auftrat. In der Kurve der Abb. 6 hatten 
mit einem gegen Hammel (1), Rind (2), Ovalbumin (3) gerichteten sen- 
siblen System die Antigene in der soeben verwandten Reihenfolge nach- 
einander jedes mit maximaler Zuckungsreaktion und Absättigung rea- 
giert. In der Reihenfolge 3, 2, 1 zeigte sich die Reaktionskonkurrenz des 
Ovalbumins. Wurde nun die Reaktion in der Reihenfolge 2, 1, 3 vor- 
genommen, dann schien es, als ob sich noch eine Konkurrenzerscheinung 
in Gestalt einer Dominanz des Rinderserums über das Hammelserum 
zeigte (Abb. 11). Ein Zufall schien ausgeschlossen, da diese Erscheinung 
sich jedesmal und mehrfach wiederholte. Die Aufklärung des Phäno- 
mens geben, wie mir scheinen will, die Versuche, welche die Kurven in 
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Abb. 12 darstellen. Die Abbildung zeigt eine gegen Rinderserum gerich- 
tete, durch Injektion von 0,1 cem Serum erzielte Sensibilität. Das sen- 
sible System reagiert gegen Hammel, zeigt also Verwandtschaftsreaktion, 
mit der eine für Hammel spezifische Absättigung einhergeht, denn es 
erfolgt keine nochmalige Reaktion mit diesem Serum: Die vorhandenen 
Antikörper sind durch die Verbindung mit ihrem homologen Antigen für 
weitere Reaktionen untauglich geworden. Wohl aber sind noch unver- 
brauchte Antikörper vorhanden, welche imstande sind, eine Reaktion 
mit denjenigen Eiweißanteilen zu gewährleisten, welche Rinderserum 
nicht mit Hammelserum gemeinsam hat. Tatsächlich tritt denn auch 
nochmals eine Zuckung auf Zusatz von Rinderserum ein, welche dann 
völlige Absättigung herbeiführt, während die unspezifische Zuckungs- 
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Abb. 12. Kurvenbild. Inj.: 0,l1ccm Rinderserum. Ink. 3 Wochen. Reakt.: 1. Hammelserum 
0,2ccm. 2. Dasselbe. 3. Rinderserum 0,2ccm. 4. Dasselbe. 5. 0,2ccm Tenosin. 
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fähigkeit voll erhalten blieb, wie eine Reaktion gegen Tenosin als un- 
spezifisches Reizmittel zeigt. Somit ist eine Partigengemeinschaft zwi- 
schen den beiden zweihufigen Wiederkäuern Hamme! und Rind erwiesen. 
Wird die entsprechende Reaktion mit gegen Hammel gerichteter Sensi- 
bilität vorgenommen, so zeigt sich, daß die Partigengemeinschaft auch 
hier sichtbar wird, aber durch Rinderserum eine so weitgehende Ab- 
sättigung erfolgt, daß mit Schafserum keine oder nur eine ganz minimale 
Reaktion eintritt (Abb. 13). Die plausibelste Erklärung der in der Abb. 11, 
soweit sie das Verhältnis der beiden Serumarten Hammelserum und 
Rinderserum angehen, auftretenden Erscheinungen dürfte sein, daß 
Rinderserum alle (oder fast alle, wenn wir die Reaktion gegen Hammel 
in Abb. 12 als positiv rechnen) Antigene des Hammelserums enthält, 
darüber hinaus aber noch über eine sehr ansehnliche Menge von Parti- 
genen, welche im Hammelserum nicht enthalten sind, verfügt. Hammel 
dagegen enthält nur (oder fast nur) Proteine, welche auch im Rinder- 
serum vorkommen. Der Kombinationsversuch (Abb. 11) stellt eine 
Überschlagfeststellung dar. Denn wenn wir für die verwendeten Seren 
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eine Partigenformel aufstellen, etwa annehmen, das Rinderserum ent- 
spräche einer Zusammensetzung a +b +c +d, Hammelserum der Formel 
a +b +e, so kommt in der einfachen Sensibilisierung gegen Hammel der 
gesamte darstellbare Partigengehalt zur Abbildung, in der Kombina- 
tionsimmunisierung gegen 2a +2b +c +d +e wird aber offenbar e in der 
Konkurrenz unterliegen, wenn wir für c und d bzw. c oder d quantitatives 
Unterliegen oder Koppelung an a oder b annehmen. Es dürfte einleuch- 
ten, daß solche Reaktionen uns die Möglichkeit an die Hand geben, qua- 
litative, ja graduelle (es sei absichtlich hier das zuviel sagende Wort 
quantitative vermieden) Aufschlüsse über die Partigengemeinschaft, 
und somit, wenn wir Lipoidstörungen ausschließen, über die Eiweiß- 
gemeinschaft zu erhalten. 

Nehmen wir z. B. an, es sei von einem Immunisationszentrum aus 
die nächstverwandte Familie erreicht worden, das Reaktionszentrum 
reagiere ferner mit allen der eigenen Familie angehörigen Gattungen. 
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Abb. 13. Kurvenbild. Inj.: 0,1cem Hammelserum. Ink. 8 Wochen. Reakt.: 1. Rinderserum 0,2ccm, 
2. Dasselbe. 3. Hammelserum 0,2ccm. 4. Tenosin 0,2 ccm. 








Dann wird man durch Absättigung mit der interfamiliären Reaktion und 
Feststellung derjenigen intrafamiliären Reaktion, welche durch die statt- 
gehabte Absättigung ausgelöscht oder am meisten geschwächt wird, Auf- 
klärungen erlangen über den Weg, welchen die Entwicklung des Eiweiß- 
merkmales aus einer Familie zur anderen genommen hat. An inter- 
familiären Reaktionen wurde jedoch nur die zwischen Dipsacus und 
Valeriana erhalten. Aus den nachher eingetretenen Reaktionsschwä- 
chungen etwa Schlüsse ziehen zu wollen, wäre wohl sehr verfrüht. Ein 
höherer Wert dagegen dürfte den Absättigungsreaktionen innerhalb der 
Familie zukommen, welche mit den Sensibilitaten Anticurcurbita und 
Antidipsacus erzielt wurden. Dabei stellen die Dipsacaceenergebnisse 
vorläufig das weniger umfangreiche und weniger gesicherte Gebiet dar 
(Abb. 14 bis 18). Ein gegen Dipsacus gerichtetes immunes System rea- 
giert gegen Knautia (Abb. 17). Diese Reaktion stellt einen Absättigungs- 
grad her, der eine Cephalaria-Reaktion am gleichen Uterushorn außer- 
ordentlich schwach ausfallen läßt, während eine Reaktion mit Cepha- 
laria, am zweiten Horn desselben Tieres vorgenommen, eine kräftige 
Planta Bd. 7. 53 
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Zuckung hervorruft, nach der eine nochmalige Reaktion mit Dipsacus 
als dem homologen Antigen möglich ist (Abb. 15). In dem Kurvenbild 
der Abb. 17 jedoch tritt nach Cephalaria keine Reaktion mit Dirsucus 
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Abb. 14', Kurvenbild. Inj.: Dipsacus laciniatus 1 com 1:50. Ink.4 Wochen. Reakt.: 1. Cephalaria. 
2. Dipsacus. 3. Dasselbe. 4. Tenosin. 


mehr ein. Somit hat es den Anschein, als ob durch Absättigung mit 
Cephalaria und mit Knautia zugleich eine gegen Dipsacus gerichtete 
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Abb.15. Kurvenbild. Inj.: 10ccm Dipsacus laciniatus 1:25. Ink. 4Wochen. Reakt.: 1. Cephalaria 
2. Dasselbe. 3. Dipsacus. 4. Dasselbe. 5. Pilokarpin. 
Sensibilität in ihrer Reaktionsfähigkeit erschöpft wäre, eine Tatsache, 
die, wenn wir versuchen wollten, aus ihr eine Partigenformel abzuleiten, 
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Abb. 16. Kurvenbild. Inj.: 10 ccm. Dipsacus laciniatus 1:25. Ink. 5 Wochen. Reakt.: 1. Valeriana. 
2. Dasselbe. 3. Cephalaria. 4. Dasselbe. 5. Dipsacus. 6. Pilocarpin. 


1 Sofern nicht anders bemerkt, sind bei den folgenden Kurvenbildern 2 com 
eines triiben Extrakts oder einer Suspension 1:50 verwendet. Lésungsmittel: 
physiologische Kochsalzlösung und NaOH bis zur schwach alkalischen Reaktion. 
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in folgendem Schema ihren môglichen, jedoch nicht einzig môglichen 
Ausdruck fände: Dipsacus habe a+b+c+d+e+f+g, dann könnte 
Cephalaria die Formel a +b +c +d +e +h +i zukommen, während Knau- 
tia in jeder anderen Formel ausgedriickt werden kénnte, sofern nur der 
durch Cephalaria gelassene Rest f +g aufgebraucht wird und zum Ausdruck 
kommt, daß, wie die schwache Cephalaria-Reaktion zeigt, weitgehende 
Gemeinschaft zwi- 


schen Cephalaria 
und Knautia 
herrscht bezüglich 
derjenigen Parti- 
gene, welche beide + 


V 
mit Dipsacus ge- 


tr 
meinsam haben, 
also etwa b +c +d 
+e+f+g+k+1 mn PAT ct 
I +z 


+ 
+m-+n. Selbst- a 
= . Û Abb. 17. Kurvenbild. Inj. und Ink. s. Abb. 15. Reakt.: 1. Knautia. 
verständlich sind 2. Dasselbe. 3. Cephalaria. 4. Dipsacus. 5. Pilokarpin. 





die hier gegebenen 

Formeln nichts weniger als eindeutig bewiesen. Nur Andeutungen des 
Weges sollen sie sein, welchen in Zukunft bei der Verwendung des Ab- 
sättigungsverfahrens die Forschung beschreiten soll. Nie wird man sich 
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Abb. 18. Kurvenbild. Inj.: 1 ccm Dipsacus 1:50. Ink. 7 Wochen. Reakt.: 1. Cephalaria. 2. Dasselbe. 
3. Dipsacus. 4. Tenosin. 





dann, wie bisher geschehen, auf eine Reaktion beschränken können. 
Auch im vorliegenden Falle ist ein Ergebnis in Rechnung zu stellen, 
welches die Abb. 18 darstellt, und das keineswegs allein steht: ein gegen 
Dipsacus gerichtetes System wird von Cephalaria soweit abgesättigt, 
daß es nachher nicht mehr gegen das homologe Antigen reagiert. Das 
deutet auf so weitgehende Gemeinsamkeit, daß die Absättigung der 
eventuell noch bestehenden Partialsensibilität nicht mehr einen über- 
53* 
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schwelligen Reiz darstellt, oder auf Konkurrenzerscheinungen, welche 
dann auch in dem Sinne zu deuten wären, daß die Dipsacus-eigenen 
Proteine gegeniiber den mit Cephalaria gemeinsamen zuriicktreten. Der 
Zeitfaktor wird in Rechnung zu stellen sein. Abb. 14 lehrte, daß nach 
4 Wochen Inkubationszeit die Partialsensibilitäten gegen Cephalaria bei 
Injektion geringer Mengen noch nicht faßbar waren. Das würde darauf 


a 


ds — aes 


+ 
Abb. 19. Kurvenbild. Inj. : 1cem Cucurbita-A 1:50. Ink. 8 Wochen. Reakt. : 1. Cucumis. 2. Dasselbe. 
3. Cucurbita. 4. Tenosin. 
hinweisen, daB hier die Verhältnisse des Modellfalles Ovalbumin-Globu- 
lin-Blutalbumin verwirklicht sein können, wobei ein durchaus Dipsacus- 
eigener Proteinanteil dem Ovalbumin entspräche. 
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Abb. 20. Kurvenbild. Ink.: 1 ccm Cucurbita A 1:50. Ink. 7 Wochen. Reakt. : 1. Cucumis. 2. Dasselbe. 
3. Cucurbita. 4. Dasselbe. 5. Tenosin. 
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Wesentlich eindeutigere Ergebnisse lieferten die Reaktionen von 
Cucurbita aus. Ihnen kommt auch deshalb höherer Wert zu, weil sie in 
größerer Zahl erhalten wurden. So gilt vielleicht für sie der in der Ein- 
leitung gemachte Vorbehalt über den systematischen Wert der erzielten 
Ergebnisse nicht, während die soeben geschilderten Dipsacus-Reaktionen 
durchaus nur den Wert guter Illustrationen von Möglichkeiten haben. 

Eine gegen Cucurbita gerichtete Sensibilität (Abb. 20) reagiert mit 
Cucumis, dann noch mit Cucurbita, wodurch Verwandtschaft bewiesen 
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ist. Das Parallelhorn (Abb. 20 a) ergibt mit Cyclanthera maximale Reak- 
tion, reagiert dann noch, nachdem die Absättigung gegen Cyclanthera 
nechgewiesen wurde, mit Cucumis, darauf noch mit Cucurbita. In dem 
Kurvenbild 21 reagiert ein Anticurcurbita-System zunächst unter par- 
tieller Absättigung mit Cucumis, zeigt dann keine Reaktionsfähigkeit 
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Abb. 20a. Kurvenbild. Inj.: 1ccm Cucurbita-A 1:50. Ink. 7 Wochen. Reakt.: 1. Cyclanthera. 
2. Dasselbe. 3. Cu is. 4. Dasselbe. 5. Cucurbita. 6. Dasselbe. 7. Tenosin. 


mehr für Cyclanthera, wohl aber noch für Cucurbita, während das Parallel- 
horn starke Reaktion mit Cyclanthera zeigte. Danach kann kaum ein 
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Abb. 21. Kurvenbild, Inj.: 1cem Cucurbita-A 1:50. Ink. 7 Wochen. Reakt.: 1. Cucumis. 2. Dasselb 
3. Cyclanthera. 4. Cucurbita. 5. Dasselbe. 6. Tenosin. 

Zweifel bestehen, daß es nach der angegebenen Methode gelingen muß, 
einen Organismus in bezug auf beliebig viele andere hinsichtlich der Be- 
teiligung ihrer Proteinkomplexe am Aufbau des untersuchten Komplexes 
zu beschreiben. Nicht nur wird es möglich sein, überhaupt qualitativen 
und annähernd graduellen Aufschluß über das Bestehen von Partigen- 
gemeinschaft, bei Ausschaltung der Lipoide, von Proteingemeinschaft, 
zu erhalten, sondern man wird von der Reaktion bei entsprechender 














802 O. Moritz: 


Anwendung verschiedener Reaktionsreihenfolgen und Berücksichtigung 
der Quantitäts- und Zeitfaktoren (siehe den 2. Teil) eindeutigen quali- 
tativen und annäherungsweise quantitativen Aufschluß über das gegen- 
pe 4 Verhältnis der an dem Aufbau eines untersuchten Proteinkom- 

plexes beteiligten Proteine verwandter Organismen erwarten dürfen. 
Das Ergebnis solcher Untersuchungen wird seinen Niederschlag finden 
können einmal in Partigenformeln, andererseits wird es graphisch dar- 
stellbar sein, wie am Beispiel der Cucurbita-Reaktionen entwickelt wer- 
den mag. Wenn Cucumis und Cyclanthera je für sich mit Cucurbita rea- 
gieren und danach Reaktionsfähigkeit für Cucurbita zurücklassen, so 
können die damit erschlossenen Verhältnisse durch die Schemata I und II 
der Abb. 22 ausgedrückt werden. Die größere Fläche entspricht dem 
Gesamtproteinkomplex (oder eigentlich dem gesamten Antikörper- 
komplex) Cucurbita (bzw. Anticurcurbita). Cucumis reagiert aber noch, 
wenn Cyclanthera abgesättigt hat. Das kann durch die Karten III, IV 
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Abb. 2. Schematische Darstellung der Lagerung der Ci is- und Cyclanthera-Partigene im 
Cucurbita-Eomplex. Punktiert: Cyclanthera. Schraffiert: Cucumis. Weiß: Cucurbita-eigen. 
Erklärung s. Text. 


oder V ausgedrückt werden. Die Entscheidung für Schema IV bringt 
die Reaktionsunfähigkeit von Cyclanthera nach Absättigung des Cucur- 
bita-Systems mit Cucumis. Wählen wir für die Darstellung beliebige 
mögliche (jedenfalls aber zu viel aussagende) Formeln, so wäre etwa 
Cucurbita durch a+b-+c-+d-te-+f, Cucumis dann durch a+b+c+1+m 
+n, Cyclanthera durch a+b-+g+h-+i+k ausgedrückt. Solche formel- 
hafte Darstellung könnte Bedeutung gewinnen, sobald, wie bei der 
Hammel- und Rinderserumreaktion geschah, reziproke Untersuchungen 
angestellt werden. Hier ist das nicht geschehen, wohl aber bei einer 
anderen Untersuchung, die mit den Lärchenarten Larix europaea, Larix 
leptolepis, sowie Larix curilensis angestellt wurden. 

Die Reaktionsergebnisse sind durch die Kurven der Abb. 23—25 dar- 
gestellt und für Larix europaea und für Larix leptolepis reziprok. Wie 
man sieht, gelingt es erstens, nahe verwandte Arten voneinander zu 
differenzieren, zweitens, festzustellen, daß anscheinend für europaea und 
leptolepis das Hammel-Rind-Verhältnis zutrifft, Larix leptolepis alles hat, 
was europaea besitzt, aber einen darüber hinausgehenden Anteil, der ihr 
besonders eignet. Somit scheint es, als ob die Serologie ganz im Gegen- 
satz zu den von MEz geäußerten Ansichten (siehe S. 805) berufen ist, 
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auch im Kreise engster Verwandtschaften Aufschlüsse über die Tatsache 
der Differenzierung zu geben, ja nicht nur über die Tatsache, auch über 
die Form der Differenzierung. Als Beispiel für die scheinbare Begrenzung 
dieser Möglichkeit seien hier noch einmal die schon besprochenen Nectria- 
Reaktionen ver- 

wandt (s. S. 783). 

Allerdings fehlen 

noch, da die mit 

Nectria cinnabari- 

na geimpften Tiere 

sich nicht als sen- +7 +" 

sibel erwiesen, die 

reziproken Unter- > Fr 


suchungen. Auch 
ließ sich bis jetzt "ty 
noch nicht die un- i 


spezifische Beein- # +7 

Abb.23. Kurvenbild. Inj.: Larix leptolepis 1cem. 1:50. Ink. 4 Wochen. 
flussung des Tonus Reakt.: 1. Larix curilensis, 1cem. 2. Lariz curilensis 6cem. 3. NaOH 

vom normalen n/100 6ccm. 4. Larix curilensis 5 ccm. 5. Lariz leptolepis. 6. Dasselb 
7. Tenosin. 

Uterus durch Aus- 
züge aus den Pilzen beseitigen. Immerhin ist die Möglichkeit nicht aus 
den Augen zu verlieren, daß sich die Differenzierung einmal nicht in 


dem serologisch faßbaren Eiweiß ausdrücken könnte, eine Feststellung, 
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Abb. 24. Kurvenbild. Inj.: Larix leptolepis 1cem 1:50. Ink. 4 Wochen. Parallelhorn von Abb. 23. 
Reakt.: 1. Larix europaea. 2. Dasselbe. 3. Lariz leptolepis. 4. Dasselbe. 5. Tenosin. 
die, wenn sie eindeutig gemacht werden kann, auch von gewissem Wert 
sein dürfte, da sie dazu beitragen würde, die Kenntnis der Eiweißent- 
wicklungstypen im Pflanzenreich zu vertiefen. Daß aber auch diese Be- 
grenzung offenbar nicht unter allen Umständen hindernd in Erschei- 
nung treten muß, dafür mögen die folgenden Untersuchungen an dem 

Speziesbastard Berberis stenophylla zeugen. 
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Berberis stenophylla, gleich Berberis empetrifolia x B. Darwinii, 
habituell eine Berberis empetrifolia von stark vergrößertem Wuchs, 
ist ein typisches Beispiel fiir das Luxurieren der Bastarde (Literatur 
siehe bei TiscHLER, L c. 57). Hand in Hand mit dem Luxurieren geht 
hier eine weitgehende Sterilität. So war es nicht möglich, von ihr Samen- 
material zu erhalten. Vielmehr war man auf Blätter und junge Triebe 
angewiesen, die in gefrorenem Zustand zerrieben, dann mit Äther und 
Alkohol im Soxleth extrahiert wurden. Genau so wurde mit Blättern 
und Trieben der beiden Eltern verfahren. Es gelang nicht, mit einem 
der beiden Eltern eine Sensibilität zu erzielen. Auch von den 25 Tieren, 
welche mit Berberis stenophylla injiziert wurden, waren nur 5, und diese 
sehr schwach, sensibel. So gelang es nicht, das eigentlich gestellte Pro- 
blem zu lösen, ob 
sich nämlich der 
Zustand des Luxu- 
rierens in dem se- 
rologisch faBbaren 
tr Eiweißkomplex 
qualitativ manife- 
— = stiere. Ein solcher 

77 u 
Nachweis dürfte 
%Y für das gesamte 


Abb.25. Kurvenbild. Inj.: Levixc europaea 5 ccm 1:50. Ink. 4 Wochen, L 
Reakt.: 1. Larkz loptolepis. 2 Dasselbe. 3. Lariz europaea. 4. Tenosin. Problem der Art 
bildung durch 


Kreuzung von weittragender Bedeutung sein, sei es, daB tatsächlich neue 
Eiweißmoleküle im Bastard auftreten, sei es, daß nur in einem oder in 
beiden Eltern enthaltene aber unterhalb der Grenze der Nachweisbarkeit 
bleibende Molekülarten unter dem Reiz der Heterosis serologisch faBbar 
werden. Deshalb werden die Probleme der Anwendbarkeit der Sero- 
logie auf die Bastardforschung Gegenstand weiterer Untersuchungen 
sein, die sich auBer mit pflanzlichen Bastarden und Varietäten mit dem 
Gegenstand der serologischen Bastardanalysen von LANDSTEINER und VAN 
DER ScHEER befassen werden. Uber weitere Ergebnisse wird hoffentlich 
bald berichtet werden kénnen. Aufzubauen ist dabei aber auf die Tat- 
sache, daB es gelang, beide Eltern eines Artbastardes nebeneinander im 
gleichen immunen System nachzuweisen, wie die Berberis stenophylla- 
Untersuchungen zeigen: Berberis stenophylla reagierte nach 3wöchiger 
Inkubationszeit in kaum nachweisbarer Reaktion mit sich selbst. Nach 
5—6wôchiger Inkubation wurden die übrigen Reaktionen erhalten, die 
in den Abb. 26 u. 27 dargestellt sind. Es fand Reaktion mit Berberis 
empetrifolia statt, dann noch mit Berberis Darwinii. Nunmehr war 
auch gegen Berberis stenophylla Absättigung eingetreten. Samtliche 
Reaktionen blieben submaximal, wie der Vergleich mit der maximalen 
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Tenosinreaktion zeigt. Ferner reagierte Berberis stenophylla gegen ein 
Gemisch beider Elternextrakte. Häufige Bestätigung der Ergebnisse 
würde beweisen, daB der Bastard gegenüber den Eltern keinen Mehr- 
besitz hat, eine reziproke Reaktion konnte noch nicht erzielt werden, 
wird auch erst dann 

versucht werden, 

wenn an anderen, 

bequemeren Objek- 

ten die prinzipielle 
Anwendbarkeit der . 
SerologieaufdieBa- — OE 
stardforschung er- tr 
wiesen ist. Jeden- 

falls dürfte die Mei- - ds - Hs 
nung Mzz’ (1. c. 49): “ 

»Demnach ist es D 


schon theoretisch ¥ 
5 Abb. 26. Kurvenbild. Inj.: Berberis stenophylla 1:20 10ccm. Ink. 8 Wo- 
ausgeschlossen, daß chen. Reakt. : 1. Berberis empetrifolia, 2 cem 1:20, 2. Dasselbe. 3. Ber- 
in den oben skiz- beris Darwinii 2cem 1:20. 4. Dasselbe. 5. Berberis stenophylla 2 ccm 


zierten Fragen“ (der he 

Variations- und Artbildungstheorie ; der Verf.) „seitens der Serologie Er- 
folge erwartet werden dürfen,‘‘ kaum mehr gültig sein. Um so weniger 
als schon LANDSTEINER und VAN DER SCHEER (48) einen Bastard (den 
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Abb. 27. Kurvenbikd. Inj. u.Ink.s. Abb. 26. Reakt. : 1. Berberis stenophylla. 2. Dasselbe. 3. Berberis 
empetrifolia. 4. Berberis Darwinii. 5. Tenosin. 


Maulesel) analysieren konnten. Gerade an ihrem Objekt und angesichts 
ihrer Ergebnisse erscheint es möglich, Fragen der genetischen Dominanz 
zu entscheiden, wenn die Erscheinung der serologischen Konkurrenz ge- 
bührend berücksichtigt wird, Untersuchungen, über die an anderer Stelle 
zu berichten sein wird. 

Die Möglichkeit, graduelle Unterschiede zu erkennen, auszusagen, ob 
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ein Organismus mit seinem Proteinkomplex in héherem oder geringerem 
Maße als ein anderer in dem Komplex eines dritten Organismus ver- 
treten ist, die Möglichkeit, daß quantitative Verhältnisse zu Konkurrenz- 
störungen Anlaß geben können, sowie die Tatsache, daß offenbar die 
Sensibilität sich im Zuckungsquantum ausprägt (siehe die Berberis- 
Reaktionen, Larix leptolepis nach Larix europaea), scheint die Möglich- 
keit quantitativer Auswertung des Zuckungsversuches in sich zu schlie- 
ßen. Ein Vorversuch schien sogar (siehe Kritik der Phytoserologie, 
S. 439) dafür zu sprechen, daß ‚quantitative Unterschiede im Zuckungs- 
effekt je nach der Anzahl der die Zuckung auslösenden Antigene be- 
stehen‘. Dieser Versuch konnte nicht bestätigt werden, wird deshalb 
hier unberücksichtigt bleiben dürfen. Wohl aber werden theoretische 
Erwägungen über die Möglichkeit des Phänomens am Platze sein, die 


Abb. 28. Kurvenbild. Inj.: 2mg Ovalbumin, 2ccm Cucurbita-Extrakt 1:25, 0,2ccm Pferdeserum. 
Ink. 3 Wochen. Reakt.: 1. !/,cm Cucurbita 1:80. 2. 1/4 mg Ovalbumin. 3. '/,ccm. Cucurbita 1:50 
+1 mg Ovalbumin. 4. 1/:cem Cucurbita 1:50+0,5 mg Ovalbumin. 5.1 ccm Cucurbita 1:50+ 1 mg 
Ovalbumin. 6. 0,1ccm Pferdeserum. 
durch einige experimentelle Befunde ergänzt werden sollen. Die Unter- 
suchungen Lewis’ (1. c. 44) führen dazu, anzunehmen, daß nur eine be- 
grenzte Anzahl Antikörpermoleküle im Gewebsverbande sessil werden 
können, und daß die Anzahl der Antikörpermoleküle offenbar in einem 
gewissen quantitativen Abhängigkeitsverhältnis von der injizierten Anti- 
genmenge steht, woraus sich die Konkurrenzerscheinungen erklären 
lassen. Wenn man etwa unter sich gleiche Mengen mehrerer Antigene 
injiziert, dann müßten sich die Antikörper in etwa untereinander gleichen 
Mengen bilden und auf die sensiblen Gewebe, welche nachher Ort der 
schockbedingenden Reaktion sind, verteilen. Wenn nun jeweils eine 
Partigen-Partialantikörper-Bindung einen geringen, submaximalen 
Effekt auslöst, so müßte mit Verdoppelung des Reizes durch Eintritt 
spezifischer Absättigung zweier Antikörper eine Erhöhung des Effektes 
möglich sein. Ebenso wäre zu fordern, daß, wenn die Gesamtheit verfüg- 
barer Zellen nur mit einer Antikörperklasse besetzt wären, ein quan- 
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titativer Effekt zu verzeichnen wäre, wenn eine so geringe Menge Antigen 
zugesetzt würde, daß nur ein geringer Teil der Antikörper abgesättigt 
wird. Treffen diese Forderungen zu, so ist dann ein quantitativer Effekt 
zu erwarten, wenn die verglichenen Antigenmengen in keinem Fall die 
Maximalreaktion hervorrufen. Er ist demnach beschränkt auf das Ge- 
biet innerhalb der Grenzen, welche einerseits diejenige Antigenmenge 
darstellt, welche eben noch Reaktion hervorruft (Schwellenreiz), anderer- 
seits diejenige Menge, deren Verbindung mit dem Antikörper gerade 
maximale Zuckung auslöst. Je enger diese beieinander liegen, um so 
weniger werden wir einen quantitativ verwertbaren Zuckungseffekt er- 
warten dürfen. Für eine Ovalbuminsensibilität werden diese Verhält- 
nisse in den Abb. 28 und 29 gezeigt. Offenbar genügt die doppelte Menge 
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Abb. 29. Kurvenbild. Inj. s. Abb. 28. Ink. s. Abb.28. Parallelhorn. Reakt.: 1. !/s com Cucurbita. 
2. 1/2 Ovalbumin. 3. 0,5mg Ovalbumin. 4. 0,5ccm Cucurbita. 1:50. 5. 0,1cem Pferdeserum. 


einer Schwellendosis zu maximaler Reizung. Endlich ist hier zu berück- 
sichtigen, daß bei der beschriebenen Anordnung des Schuzz-DaLeschen 
Versuchs das Volumen konstant ist, und also mit jeder Mengenänderung 
des Reaktionsantigens eine Konzentrationsänderung eintritt. Diese be- 
dingt, da der andere Reaktionsteilnehmer, als sessil, von konstanter 
Konzentration ist, eine Geschwindigkeitsabnahme, welche der Konzen- 
trationsabnahme proportional ist. Die Zu- und Abnahme der Reaktions- 
geschwindigkeit, und damit der Reizintensitat, dürfte aber von erheb- 
lichem Einfluß auf den Reizerfolg sein. Dies beweist die ebenfalls in 
Abb. 29 dargestellte Reaktion von Cucurbita. Eine sehr kleine Antigen- 
menge ruft wohl Absättigung, nicht aber Zuckung hervor, während das 
Parallelhorn sich als sensibel erwies, eine Tatsache, die in gutem Einklang 
steht mit der Möglichkeit, durch Injektion kleinster Dosen Desensibi- 
lisierung ohne Schock zu erzielen (25, S. 204). Somit müssen die Erwar- 
tungen auf Erzielung eines quantitativen Effekts im Sinne der vorher- 
gehenden Arbeit als aussichtslos bezeichnet werden, wenn nicht mit sub- 
maximalen Partialsensibilitäten gearbeitet wird. Daß solche tatsächlich 
erzielbar sind, beweisen nicht nur die Berberis- und Lariz-Reaktionen, 
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sondern das wird auch durch die Kurven der Abb. 30 und 31 nahegelegt. 
Die dargestellten Sensibilitäten wurden durch Injektion einer kleinen 
Menge und einer groBen Menge passiv sensibilisierenden Serums erzeugt. 
Sie zeigen maximale und submaximale Reaktionen. Es wird also hier, 
anders als es sonst in der Reizphysiologie üblich ist, nicht das Reiz- 
quantum, sondern die Reizbarkeitsmenge, der Tonus, beliebig geändert. 

Endlich ist der Möglichkeit zu gedenken, durch Ausnutzung der 
Konkurrenzphänomene graduelle Feststellungen zu machen, eine Mög- 
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Abb. 30. Kurvenbild. Inj.: 5ccm Antiovalt um vom Kaninchen. Titer 1/1000 (Ring). 
Ink. 5 Tage. Reakt.: 1. Ovalbumin 1 mg. 2. Desgleichen. 3. Tenosin. 
lichkeit, die also nicht nur von Bedeutung fiir den Anaphylaxiever- 
such, sondern für alle serologischen Versuchsanordnungen ist. Die im 
Abschnitt über die Konkurrenzprobleme besprochenen Versuchsergeb- 
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Abb. 31. Kurvenbild. Inj.: 2ccm desselben Serums wie vor. Ink. 5 Tage. Reakt.: 1. Ovalbumin 
1mg. 2. Desgleichen. 3. Tenosin. 
nisse sprechen für die Aufhebung der Konkurrenz bei steigender In- 
jektionsmenge des Gemisches der konkurrenten Antigene. In diesem 
Sinne können auch die Erfahrungen der allgemeinen Immunologie ge- 
deutet werden, daß die Spezifität, d.h. die Beschränkung der Reaktion 
auf die zur Injektion verwandte Spezies, mit steigender Injektionsmenge 
fällt, dafür sprechen die schon angeführten Beobachtungen Mazz’ (11), 
sowie endlich die von Macnus (46), der als erster in der Phytoserologie 
die Bemessung des Verwandtschaftsgrades nach der Menge des zu inji- 
zierenden Antigens bis zur Erreichung der in Frage stehenden Spezies 
empfahl. Stellen wir uns auf den Boden der von Lewis (44) geschaffenen 
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Theorie der beschrankten Ankermôglichkeit der anaphylaktischen Anti- 
körper, so wird man ferner erwarten können, daß unter Umständen die 
Konkurrenz nicht durch Vergrößerung, sondern durch Verringerung 
der Injektionsdosis des Komplexes beseitigt werden kann. Wenn näm- 
lich bei der Verminderung der Injektionsmenge die Dosis des in der 
Konkurrenz unterliegenden Partigens nicht so klein wird, daß damit 
die ihr entsprechende Sensibilität bei ihrer Absättigung nur zu einem 
unterschwelligen Reiz führt. 

Im großen und ganzen wird am Schlusse dieser Arbeit kaum der Satz 
stehen können, die Serodiagnostik sei für die Verwandtschaftsforschung 
unbrauchbar (Gre und SCHÜRHOFF, l.c. 14). Vielmehr dürfte der Be- 
reich ihrer Brauchbarkeit noch erweitert worden sein, denn auch die 
Meinung LANGEs (50), die Anaphylaxieuntersuchung eigne sich nicht 
für botanische Zwecke, hat sich nicht eigentlich bestätigt. 

Der Zusammenfassung der Ergebnisse des III. Teiles soll eine Gesamt- 
zusammenfassung in Form eines problematischen Ausblicks folgen. 


Zusammenfassung des III, Teiles. 


1. Untersucht wurde die besondere Eignung des Soxuzz-DaLEschen 
Versuchs für die biologische Verwandtschaftsforschung sowie die Mög- 
lichkeit quantitativer Auswertung. 

2. Es konnten Differenzierungen von Gattungen innerhalb der Fa- 
milie, von Arten innerhalb der Gattung vorgenommen werden. 

3. Es konnte nicht nur die Tatsache der Differenzierung nachgewiesen, 
sondern darüber hinaus die Form der Differenzierung festgestellt werden. 

4. In einem Bastard konnten beide Eltern nebeneinander serologisch 
nachgewiesen werden. 

5. Quantitative Effekte nach der Zahl der die Zuckungen auslösenden 
Antigene können nicht erwartet werden, wenn nicht unterschwellige 
Partialsensibilitäten bestehen. 

6. Wohl aber wird man durch Variation des Reizbarkeitsquantums 
sowie durch Berücksichtigung der Konkurrenzphänomene graduelle Auf- 
schlüsse über die Verwandtschaft zweier Organismen erhalten können. 


IV. Programmatischer Ausblick. 


Es wird kaum je gerechtfertigt sein, von den experimentellen Er- 
gebnissen der Behandlung eines Problems zu sagen, daß sie die Lösung 
des Problems darstellen. Vielmehr wird jede Problemlösung in Wahrheit 
eine Problemwandlung sein, welche das eigentliche Resultat in sich 
schließt. Die Ausbeute der vorliegenden Arbeit in diesem Sinne ist also 
das Programm, das nach ihrer Beendigung aufgestellt werden kann, sind 
die Unterschiede der Problematik dieser Arbeit von der sich neu er- 
gebenden Problematik. 
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Das ist nicht nur giiltig fir die neugewonnenen Fortschritte, viel- 
mehr auch für die Einsichten, welche sich aus der kritischen Betrach- 
tung der Phytoserologie und ihrer Befunde ergaben. Ist der Kénigs- 
berger Stammbaum auf Grund kritischer Beleuchtung vom Standpunkte 
immunologischer Methodentheorie hinsichtlich seiner Eigenschaft als 
Stammbaum der Eiweißverwandtschaften der Pflanzen suspekt ge- 
worden, so rechtfertigt das in keiner Weise die Ablehnung der Serologie 
als Methode der Verwandtschaftsforschung. Deren Eignung in dieser 
Richtung konnte theoretisch und experimente)i nachgewiesen werden. 
Aber auch die Königsberger Ergebnisse sind nieht abgetan mit dem Nach- 
weis, daß auch bei ihnen Lipoidreaktionen sanz offensichtlich eine Rolle 
spielen konnten. Vielmehr besteht die Tatsache, daß auch jetzt noch 
der Königsberger Stammbaum der direkten Nachprüfung harrt. Die 
Bestätigung der Königsberger Ergebnisse mit den Methoden der Königs- 
berger Forscher würde uns vor die Aufgabe stellen, nunmehr das Pro- 
blem der Verwendbarkeit von Lipoidreaktionen für die Verwandtschafts- 
forschung aufzurollen. Denn es ist nicht einzusehen, weshalb, wenn 
Körper, die bestimmt in keiner Weise der Forderung zentraler Bedeu- 
tung im Lebensgeschehen entsprechen wie Glycoside und Alkaloide 
(siehe JARETZKY |. c. 51), nicht auch Stoffe von so großer Bedeutung für 
das Zellgeschehen, wie sie den Lipoiden zukommt, Verwendung finden 
könnten. Daß für solche Reaktionen natürlich nicht mehr die ideale 
Eignung wie für das Eiweiß zu beanspruchen ist, ist im Kapitel über die 
Mitbeteiligung der Lipoide schon gesagt worden. 

Endlich könnte es sein, daß die offensichtliche Kluft zwischen den 
Ergebnissen der in dieser Arbeit mitgeteilten Anaphylaxieuntersuchun- 
gen und der Mxzschen Präzipitationsforschung auf verschieden großer 
Konkurrenzempfindlichkeit der beiden Reaktionen beruht. Damit ist 
wieder das Gebiet methodenkundlicher Untersuchungen betreten worden, 
und ein Programmpunkt gestreift, dessen Erledigung schon in Angriff 
genommen ist; die Mitteilung in dieser Richtung erzielter Ergebnisse 
mag jedoch, und das gilt auch für die folgenden Programmteile, späteren 
Veröffentlichungen vorbehalten bleiben. 

Die Möglichkeiten, welche die Anwendung der Partialabsättigung 
am isolierten Muskel bot, stellen uns vor die Notwendigkeit, die Grenze 
dieser Reaktion festzustellen, was in Arbeiten über Eiweißentwicklungs- 
typen und über Bastardserologie geschehen wird. Daß diese Unter- 
suchungen auch von Bedeutung für die angewandte Botanik werden 
können, liegt nicht nur in ihrer Richtung auf die Genetik begründet als 
der Mutterwissenschaft der Pflanzenzüchtung, sondern auch in den prak- 
tischen Möglichkeiten (siehe die Zarix-Reaktionen), die sich für die Samen- 
kontrolle usw. ergeben können. 

Es ist wohl möglich, daß es erst jetzt gelingen wird, in der Frage der 
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Reaktionsgleichheit des Eiweißes verschiedener Altersstadien und Ent- 
wicklungszustände eines Organismus Klarheit zu erlangen. Die hierzu 
bisher (siehe ZIBGENSPECK und WILKOEWTTZ I. c. 3) herangezogene Prä- 
zipitation dürfte kaum eine geeignete Reaktionsform darstellen, wie aus 
den zitierten Äußerungen Mez’ (siehe 8. 805) hervorgeht. Wohl aber 
wird vielleicht die Methode der Partialabsättigung uns in dieser Frage 
Aufklärung bringen können. 

Ferner wird die Frage zu behandeln sein, ob Reaktionen gegen che- 
misch nicht identische, sondern verwandte Eiweißmoleküle (vgl. S. 768) 
der Differenzierung durch. Partialabsättigung fähig sind, womit die von 
dieser Seite drohende Korivergenzgefahr behoben wäre. 

Endlich ergibt sich die Fragestellung, inwieweit andere serologische 
Reaktionen zur Verwandtschaftsforschung herangezogen werden kön- 
nen. Die auffallende Übereinstimmung des Königsberger Stammbaums 
mit morphologisch-systematischen Konstruktionen (siehe TISCHLER |. c. 
8 und ScHELLENBERG I. c. 52) legt die Verpflichtung auf, alle Möglich- 
keiten seiner Kritik zu erwägen. Wenn die Anaphylaxie zu seiner direk- 
ten Nachprüfung wegen größerer Konkurrenzempfindlichkeit (die ihr 
tatsächlich nachgesagt wird) (siehe Pick und SILBERSTEN |. c. 23) nicht 
geeignet erscheinen sollte, so wäre zu versuchen, ob eine Reaktion von 
ebenso hoher absoluter Empfindlichkeit, die Komplementbindung, in 
dieser Beziehung geeigneter erscheint. Freilich ist sie lipoidempfind- 
licher, so daß auf die Ausschaltung der Lipoide wieder das größte Ge- 
wicht zu legen wäre. Jedenfalls aber wird alles daran zu setzen sein, von 
einer anderen Reaktionsform aus mit möglichst hoher absoluter und 
möglichst geringer Konkurrenzempfindlichkeit die Kritik des Königs- 
berger Stammbaums fortzusetzen. Erweist sich aber die Anaphylaxie 
als nicht konkurrenzempfindlicher als die Präzipitation und gelingt es 
trotz ihrer höheren Empfindlichkeit nicht, die Ergebnisse, welche mit 
der Präzipitation in Königsberg erzielt wurden, zu bestätigen, so wird 
man eben daran festhalten müssen, daß die größere Reichweite der 
Königsberger Präzipitation durch mangelhafte Ausschaltung der Lipoide 
bedingt sei. 

Schließlich wird zu versuchen sein, ob diejenigen hohen Grade von 
Spezifität, welche mit tierischen Immunitäten bei Anwendung der kreuz- 
weisen Immunisierung nach UHLENHUTH (53) erzielt werden, auch der 
Phytoserologie erreichbar sind. Die meisten bisherigen Untersuchungen 
in dieser Richtung ergaben die Ablehnung echter Immunitätsreaktionen 
bei Pflanzen. Bedenkt man jedoch, daß im zoologischen System, bei 
Echinodermen durch CoLLIER und KNOLLER, bei Würmern und Proto- 
zoen durch RAMSDELL Immunität nachgewiesen wurde, so erscheint es 
gerechtfertigt, die Frage nach echten Immunitätsreaktionen bei Pflanzen 
- wieder aufzuwerfen, allerdings nicht aus den Erwägungen heraus, die 
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BärnerR (54) über Immunisierung von Pflanzen anstellt, da ja gerade 
die Artfremdheit das entscheidende Moment bei der Auslösung der Anti- 
körperbildung ist. Der Versuch, die Frage der Immunitätsreaktionen, 
z. B. der Anaphylaxie, bei Pflanzen im positiven Sinne zu beantworten, 
dessen experimentelle Behandlung der Verfasser in der Kritik der Phyto- 
serologie schon ankündigte, erscheint um so aussichtsreicher, als an- 
scheinend sämtliche bisherigen Arbeiten in dieser Richtung an Vielzellern 
ausgeführt sind. Injektionen von Fremdkörpern in den Zellverband 
einer Pflanze können aber wegen Fehlens eines Kreislaufs im tierphysio- 
logischen Sinne allenfalls mit den Versuchen perkutaner oder enteraler 
Immunisierung, die bekanntlich ein recht unsicheres Ergebnis liefert, 
verglichen werden'. So wird also versucht werden müssen, mikrurgisch 
oder unter Benutzung entsprechend großer Zellen in die Pflanzenzelle 
selbst einzudringen, deren Saftraum etwa den Kreislaufbahnen des Tieres 
verglichen werden mag. Die hier in extenso aufgerollte Problematik 
erscheint mir um so vielversprechender, als ich inzwischen an mir vorher 
unzugänglicher Stelle sie von PRÂT (55) in ähnlicher Weise angedeutet 
finde. Es mag dahingestellt bleiben, ob eine Entscheidung in ein oder 
anderem Sinne für die Serologie oder die allgemeine Phytopathologie 
von Bedeutung ist. Jedenfalls wird man ihr eine gewisse allgemein- 
physiologische Wichtigkeit nicht absprechen können. 

Zusammengefaßt mag dieser programmatische Ausblick ergeben, daß 
gegenüber . der Phytoserologie nicht endgültige Resignation, sondern 
ein stark kritisch eingestellter Optimismus die zu fordernde Haltung ist. 

Herr Prof. TiscHLER regte mich zur Beschäftigung mit dem Gebiete 
der Phytoserologie an. Ohne die Ermutigung durch sein dauerndes reges 
Interesse an dem Fortschreiten meiner Arbeit wäre ich kaum über die 
ersten Mißerfolge hinausgekommen. Er stellte -nir in liebenswürdigster 
Weise und in weitestgehendem Maße die Mittel und Räume seines In- 
stituts zur Verfügung. Ich möchte ihm, meinem hochverehrten Lehrer, 
an dieser Stelle meinen aufrichtigen Dank sagen. 

Durch Herrn Prof. Brrree empfing ich im Wintersemester 1925/26 
die erste Anleitung in serologischer Technik und Methodik. Herr Prof. 
Doro stellte mir in freundlicher Weise die Bibliothek des Kieler Hy- 
gienischen Instituts zur Verfügung und war, wie auch Herr Dr. WEıc- 
MANN, zur Diskussion immunologischer Methodenfragen bereit. Herr 
Prof. Hößer stellte mir Kymographien seines Instituts für meine Unter- 
suchungen zur Verfügung. Verschiedene Kommilitonen des Botanischen 
Instituts waren mir bei der Ablesung von Präzipitin-Reaktionen behilf- 

1 Die mir inzwischen bekannt gewordenen Arbeiten von CAPELETTI (Giorn. 
di Biol. e Med. sperim. 1923) und Kosrorr (Genetics 14, 1929) zeigen, daß die 
Methoden der Pfropfung und der Infektion auch Vielzeller zu immunisieren ge- 
statten. 
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lich. Unter ihnen gebührt besonderer Dank Frl. vom Bere und Herrn 
STOHRER, welche mir bei der Anfertigung der Zeichnungen und Photo- 
graphien wertvolle Hilfe leisteten. Den genannten Damen und Herren 
sei hiermit aufs herzlichste gedankt. 
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